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序言 


如 果 有 一 天 ， 一 伙 博 物 学 家 要 聚 在 一 起 选 出 动物 世界 的 七 大 奇迹 ， 他 们 将 
不 得 不 把 切 叶 蚁 异乎 寻常 的 、 强 大 的 文明 考虑 在 内 。 在 美洲 热带 和 亚热带 
的 广大 区 域 里 ， 这 种 昆虫 主宰 了 森林、 草原 和 牧场 。 


从 蛮荒 的 内 陆 到 城市 中 心 的 广场 和 空地 ， 无 论 你 到 中 南美 大 陆 的 什么 地 方 
旅行 ， 你 都 会 很 快 邂逅 切 叶 蚁 。 首 先 引 起 你 的 注意 的 是 一 列 列 体形 较 大 、 
红 棕 色 的 工 蚁 。 它 们 排 成 纵队 疾 行 ，10 只 蚂蚁 并 排 ， 紧 凑 程 度 堪 比 阅 兵 中 
疾 行 的 士兵 方 阵 。 它 们 在 宽 不 过 一 个 人 的 手掌 的 微型 公路 上 行走 ， 行 经 之 
处 ， 植 物 和 碎 居 被 一 扫 而 光 。 它 们 中 的 一 些 是 向 外 走 的 ， 一 些 是 回 家 的 ， 
二 者 数量 大 体 相 当 。 后 者 中 绝 大 多 数 蚂蚁 携带 着 新 鲜 的 叶子 或 花瓣 切片 。 
它们 用 上 突 叮 着 切片 ， 直 接 把 “战利品 ” 背 在 前 上 ， 就 像 打 着 一 把 遮阳 人 ， 
所 以 得 克 萨 斯 和 路 易 斯 安 那 地 区 的 人 一 般 称 它们 为 “ 阳 爹 

$X” ( parasolants ) 。 


仔细 观察 那些 负重 的 蚂蚁 ， 你 很 有 可 能 看 见 一 些小 蚂蚁 骑 在 运输 中 的 叶子 
碎片 上 ， 就 像 在 搭便 车 。 这 些小 蚂蚁 难道 像 象 夫 那 样 ， 在 引导 着 它们 的 大 
伙伴 回 家 ? 不 ， 它 们 的 作用 甚至 更 加 奇特 ， 它 们 是 活 的 苍蝇 拍 。 行 进 中 的 
蚂蚁 纵队 会 鹃 引致 命 的 寄生 晶 ， 寄 生 蝇 就 像 俯 冲 育 炸 机 那样 从 天 而 降 ， 如 
果 不 加 以 阻止 ， 它 们 就 会 在 大 蚂蚁 的 脖子 或 脖子 附近 产 卵 。 蛆 很 快 就 会 膨 
化 出 来 ， 并 设法 进入 蚂蚁 的 身体 ， 吃 掉 蚂蚁 的 组 织 。 蝇 拍 警卫 站 在 携带 叶 
子 的 姊妹 身上 ， 用 前 腿 和 有 力 的 额 打 击 寄生 蝇 ， 阻 止 它 们 寄生 。 


如 果 你 一 路 跟随 载 货 的 蚂蚁 商 队 ， 它 们 会 把 你 带 到 蚁 巢 的 所 在 之 处 。 想 要 
抵达 蚁 梨 ， 你 可 能 要 沿 着 小 径 走 50 米 ， 甚 至 100 多 米 。 这 趟 行程 可 能 会 穿 
越 浓密 的 灌木 从 ， 甚 至 还 会 经 过 一 两 个 陡峭 的 小 沟谷 。 最 终 ， 蚁 业 必 将 容 
然 呈 现在 你 的 视线 中 。 那 是 一 座 有 着 数 百 万 居民 的 城市 ， 一 个 地 下 大 都 
会 。 它 的 上 部 是 一 个 由 挖掘 出 的 土壤 构成 的 一 般 高 两 米 甚至 两 米 以 上 的 圆 
] 页 。 在 地 下 ， 蚂 蚁 们 挖掘 了 数 干 个 小 室 ， 每 间 大 小 和 一 个 人 的 头 部 差 不 
多 ; 更 准确 地 说 ， 小 室 的 容积 为 三 分 之 一 公升 至 50 公 升 ( 约 33 立 方 厘米 至 
5000 立 方 厘米 ) 。 所 有 这 些小 室 都 由 一 个 迷宫 似 的 隧道 连接 ， 人 小室 里 面 填 
充 着 绒毛 状 的 灰色 物质 。 它 们 薄 薄 的 墙壁 使 单位 容积 达到 最 大 。 墙 壁 上 生 
长 着 一 种 真菌 ， 这 种 真菌 只 与 如 切 叶 蚁 以 及 它们 在 进化 上 不 太 先进 的 近亲 
那样 的 “农业 蚂蚁 ?共存 。 这 种 真菌 只 有 很 少 一 部 分 能 发 育成 有 梗 和 菌 盖 的 
蘑菇， 多 数 以 由 细 线 一 样 的 菌 丝 构成 垫子 的 形式 增殖 。 


这 种 真菌 的 养料 是 一 种 糊 状 的 细胞 壁 。 这 种 好 似 制 型 纸浆 的 物质 是 用 那些 


觅 食 的 工 蚁 带 进来 的 植物 碎片 制 成 的 。 


除了 从 新 被 切割 的 植物 上 获取 的 植物 汁液 ， 切 叶 蚁 完全 靠 自 己 栽培 的 真菌 
生存 。 它 们 发 明了 一 种 方法 ， 把 新 鲜 的 植物 ( 蚂蚁 的 消化 系统 无 法 处 理 的 
材料 ) 转化 成 了 对 它们 来 说 可 食用 的 食品 。 在 一 定 程度 上 ， 切 叶 蚁 取得 的 
成 就 堪 与 人 类 农业 科学 家 取得 的 成 就 媲美 。 不 仅 如 此 ， 它 们 还 在 生物 进化 
上 取得 了 一 项 突破 : 利用 新 鲜 的 植物 使 它们 的 作物 生长 ， 这 意味 着 它们 开 
发 出 了 一 种 几乎 取 之 不 尽 的 食物 源 。 


切 叶 蚁 和 它们 栽培 的 真菌 的 相互 依赖 是 豆 古 以 来 最 成 功 的 共生 之 一 。 切 叶 
蚁 是 新 鲜 植 物 材 料 的 主要 消费 者 ， 因 而 也 是 美洲 热带 地 区 陆地 环境 中 的 一 
种 主导 力量 。 一 个 发 育 完 全 的 切 叶 蚁 群落 所 消费 的 植物 材料 的 量 大 致 和 一 
头 牛 所 消费 的 量 相当 。 在 美洲 热带 地 区 的 大 多 数 地 方 ， 以 及 在 切 叶 蚁 能 够 
侵入 花园 和 农田 的 任何 地 区 ， 它 们 都 是 主要 的 农业 害虫。 


因此 ， 处 在 它们 广阔 的 生存 区 域内 的 人 都 熟悉 它们 。 它 们 是 巴西 

的 “satva”、 巴 拉 圭 的 “isah”、 圭 亚 那 的 “cushi”、 和 哥斯达黎加 

的 “zampopo”、 尼 加 拉 瓜 和 伯 利 兹 的 ^wee-wee”、 墨 西 哥 的 “cuatalata”、 
古巴 的 “bibijagua”, 以 及 得 克 萨 斯 和 路 易 斯 安 那 的 城镇 蚂蚁 或 阳 伞 蚁 。 


从 科学 角度 看 ， 把 切 叶 蚁 群落 看 作 复杂 的 有 机 结构 也 许 是 最 恰当 的 。 切 叶 
蚁 群落 只 有 一 个 目的 ， 就 是 把 植物 转化 成 更 多 的 切 叶 蚁 群落 。 它 们 是 自然 
选择 所 设计 的 文明 ， 生 存 目的 是 在 它们 不 可 避免 的 死亡 之 前 尽 可 能 多 地 复 
制 自身 。 由 于 它们 拥有 动物 中 已 知 的 最 复杂 的 交流 系统 之 一 、 最 精致 的 等 
级 体系 之 一 ， 拥 有 可 调节 温度 和 湿度 的 时 从 构造 、 动 加 数 百 万 的 居民 ， 切 
叶 蚁 群落 理应 被 认为 是 地 球 上 的 终极 超 个 体 (superorganism ) 。 更 为 引 
人 注目 的 是 ， 蚁 群 全 都 只 由 一 只 身 为 母亲 的 蚁 后 和 它 的 女儿 构成 。 雄 蚁 只 
是 季节 性 地 被 养育 ， 即 使 在 繁殖 季节 也 只 占 群落 的 很 小 一 部 分 ， 它 们 的 角 
色 仅 仅 是 在 远离 巢穴 的 交配 飞行 中 为 处 子 蚁 后 授精 。 由 于 雄 蚁 的 身体 和 本 
能 行为 就 是 被 这 样 设计 的 ， 交 配 后 它们 就 会 死去 。 


如 果 来 自 另外 一 个 星系 的 访客 在 100 万 年 前 人 类 尚未 兴起 时 到 访 地 球 ， 它 
们 也 许 会 断定 ， 切 叶 蚁 群落 是 这 个 星球 所 能 产生 的 最 先进 的 社会 。 然 而 这 
个 星球 又 向 前 迈 了 一 步 ， 文 明 得 以 诞生 ， 于 是 才 可 能 出 现 这 本 关于 切 叶 蚁 
的 书 。 


^v^ 


第 一 章 ”终极 超 个 体 


天 于 现在 有 多 少 种 动物 生活 在 地 球 上 ， 没 有 人 能 给 出 一 个 准确 的 数字 。 但 
是 所 有 的 生物 学 家 都 同意 ， 除 了 迄今 为 止 已 经 得 到 描述 的 约 190 万 种 动物 
外 ， 还 有 数 百 万 种 动物 从 未 被 人 类 发 现 。 在 许多 栖息 地 进行 的 动物 区 系 


有 是 (9900 万 种 ， 其 他 人 入 论 2000 万 可， 
更 多 。 注 , 绝 大 多 数 与 我 们 共享 地 球 母 亲 的 动物 物种 仍 不 为 科学 所 知 ， 可 
ne A a 
们 也 许 将 永远 不 为 科学 所 知 。 


在 所 有 已 发 现 动 物 物种 中 ， 将 近 一 半 是 昆虫 ， 大 约 有 90 万 种 。 在 这 一 集群 
中 ， 只 有 约 2% 生 活 在 最 先进 或 < 真 社会 性 的 ”体系 之 中 。 只 有 符合 某 些 标 
准 ， 我 们 才 会 认为 一 个 昆虫 社会 是 真 社会 性 社会 ， 这 些 标准 包括 : 合作 照 
顾 发 育 不 完全 的 个 体 ， 同 一 社会 内 至 少 包含 两 代 成 员 ， 生殖 成 员 与 非 生殖 
成 员 共 存 。 


在 每 种 处 于 进化 上 先进 的 真 社会 性 动物 中 ， 我 们 都 观察 到 了 明显 的 形态 学 
或 至 少 是 生理 学 意义 上 的 社会 阶层 ， 其 中 包括 生殖 阶层 (王后 ) 和 非 生 殖 
阶层 ( 劳动 者 ) 。 劳 动 者 可 以 被 进一步 划分 为 几 个 在 形态 学 上 独特 的 亚 等 
级 ， 如 小 工 、 中 工 和 和 大工。 在 先进 的 真 社会 性 社会 中 ， 劳 动 者 展现 出 一 种 
复杂 的 劳动 分 工 体系 ， 于 是 任务 和 角色 分 配 要 么 依据 个 体 的 年 龄 (“ 年 龄 
ADL”) ， 要 么 依据 生理 学 特征 (“身体 分 工 ” ) ， 要 么 二 者 都 会 参考 。 依 赖 
种 特异 性 的 社会 组 织 和 发 育 阶段 ， 群 落 ( 社会 ) 在 劳动 者 的 角色 、 任 务 分 
配 上 具有 一 定 程度 的 灵活 性 。 虽 然 如 此 ， 最 常见 的 模式 依然 是 ， 年 轻 的 劳 
动 者 主要 在 巢 里 忙碌 ， 主 要 照顾 王后 和 幼体 ; 年 长 的 劳动 者 更 多 地 参与 巢 
外 有 风险 的 行动 ， 例 如 堆 垃圾 、 筑 时、 现 食 、 保 卫 昌 和 领地 。 


劳动 合作 与 分 工 的 结合 赋予 社会 性 昆虫 一 种 巨大 优势 。 在 任何 特定 时 刻 , 
一 个 独居 的 生物 只 能 做 几 件 事 且 只 能 待 在 一 个 地 方 ， 而 通过 部 署 其 劳动 
力 ， 一 个 昆虫 社会 能 够 同时 进行 多 个 活动 ， 并 保证 群落 成 员 同时 处 在 不 同 
的 位 置 。 其 结果 是 ， 社 会 性 昆虫 ， 尤其 是 蚂蚁 和 和 白蚁， 在 绝 大 多 数 陆地 生 
态 系统 中 扮演 了 主导 和 角色。 尽管 仪 有 2% 的 已 知 昆虫 种 类 是 真 社会 性 的 , 
Sl NES 土壤 的 翻动 者 、 其 他 动物 的 捕食 
对 象 。 


举 个 例子 ， 厄 恩 斯 特 -约瑟夫 - 菲 特 考 (Ernst Josef Fittkau ) 和 HH. 克 林 奇 
(H. Klinge ) Sgn , 在 巴西 大 陆 上 ， 和 森林 蚂蚁 和 白蚁 ( 它 的 全 部 种 类 


都 生活 在 真 社会 性 社会 中 ) 一 起 占 到 了 全 部 动物 生物 量 的 30%。 如 果 把 无 
刺 蜜蜂 和 有 和 刺 蜜蜂 也 加 上 “， 所 有 社会 性 昆虫 占 到 了 全 部 昆虫 生物 量 的 
75%。 在 数据 以 及 来 自 博物 学 其 他 证 据 的 支持 下 ， 我 们 认为 这 些 生物 ， 尤 
其 是 蚂蚁 和 白蚁 ， 占 据 了 陆地 环境 的 中 心 舞 台 ， 并且 这 一 情况 已 经 在 世界 
各 地 持续 了 数 千 万 年 。 它 们 把 独居 的 昆虫 从 最 佳 的 巢 址 赶 了 出 去 。 现在 ， 
独居 的 昆虫 只 能 占据 比较 偏远 的 细 枝 ， 那 些 都 非常 潮湿 或 非常 干燥 、 分 外 
破碎 的 木头 ， 或 者 叶子 的 表面 ， 简 言 之 ， 都 是 一 些 比较 偏远 、 脆 弱 的 筑 莫 
地 。 虽 然 实际 情况 可 能 更 为 复杂 ， 但 我 们 看 到 的 景象 大 致 如 下 : 社会 性 屁 
虫 把 持 着 生态 中 心 ， 独 居 的 昆虫 只 得 屈居 边缘 。 


蚂蚁 如 今 被 分 成 19 个 亚 科 。 到 目前 为 止 ， 在 所 有 昆虫 群体 中 ， 它 们 表现 的 
适应 多 样 性 最 令 人 印象 深刻 。 目 前 已 知 的 蚂蚁 接近 1.4 万 种 ， 但 基于 物种 
发 现 速 度 ， 分 类 学 家 估计 现存 的 蚂蚁 多 达 2.5 万 种 。 虽 然 所 有 种 类 的 蚂蚁 
都 是 真 社会 性 的 ， 但 各 种 类 的 社会 组 织 的 聚合 方式 大 为 不 同 。 举 个 例子 ， 
在 一 些 种 类 中 ， 每 个 群落 只 有 一 个 王后 (“ 孤 肉 ” )， 在 其 他 种 类 中 ， 每 个 
群落 有 多 个 王后 (“ 多 雌 ” ) 。 一 些 种 类 形成 的 群落 包含 的 工 蚁 的 数量 相对 
较 少 (50-200) ， 其 他 种 类 形成 的 群落 ， 例 如 在 一 些 切 叶 蚁 群落 中 则 包 
含 成 百 上 干 ， 甚 至 数 百 万 工 蚁 。 同 样 多 样 的 是 群落 创建 模式 、 群 落 繁 殖 模 
式 ， 以 及 劳动 系统 部 门 的 组 织 方式 、 个 体 交流 方式 、 团 体 中 的 个 体 功能 


群落 砚 食 方式 和 它们 的 资源 开发 方式 。 


蚁 学 家 (研究 蚂蚁 的 科学 家 ) 辨识 出 了 蚂蚁 进化 中 的 几 个 高 峰 ， 其 中 包括 
新 热带 地 区 的 行军 蚁 (Army Ant ) 和 非洲 的 矛 蚁 ( Driver Ant) ， 活 跃 在 
非洲 、 亚 洲 、 澳 大 利 亚 树 居 的 编织 蚁 属 ( Oecophylla ) 的 编织 蚁 ， 石 狩 红 
WS: CEormiea yessensis 的 ‘超级 群落 ”( 在 日 本 北海 道 石 狩 海岸 上 发 现 的 一 
个 群落 包含 3.06 亿 只 工 蚁 、108 万 只 NC 它们 生活 在 4.5 万 个 互相 连通 的 
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样 ， 这 些 生活 方式 是 蚂蚁 在 其 约 1.2 亿 年 的 进化 史 中 进化 而 来 的 , 


在 这 一 进化 过 程 中 ， 单 个 蚂蚁 的 脑 容量 可 能 已 经 被 拓展 到 了 极限 。 当 个 体 
进化 达到 一 定 程 度 ， 进 化 线 就 会 转 而 在 社会 组 织 方式 上 发 展 出 优势. 行军 
蚁 、 编 织 蚁 、 切 叶 蚁 的 惊人 壮举 并 非 源 于 单个 群落 成 员 的 复杂 行为 ， 而 是 

众多 同 柴 “工友 ”共同 协作 的 结果 。 如 果 你 想 观察 一 只 游离 于 其 群落 之 外 的 
ney, 那么 最 多 能 看 到 田野 里 的 一 位 雌性 猎手 ， 或 者 一 只 稀 松 平常 地 在 地 
里 掘 洞 的 小 生物 。 无 论 如 何 ， 就 其 自身 而 言 ， 这 只 蚂蚁 的 表现 都 会 令 观 者 
大 失 所 望 。 游 离 于 群落 之 外 的 蚂蚁 根本 就 不 是 蚂蚁 。 重 要 的 是 整个 群落 ， 


它 相当 于 整个 非 社会 性 有 机 体 。 要 理解 群落 ， 理 解 作为 它 的 一 部 分 的 蚂 
蚁 ， 我 们 就 必须 以 一 个 群落 为 单位 进行 考察 。 


超 个 体 并 不 是 一 种 简单 的 类 比 和 比喻 ， 因 而 我 们 需要 对 社会 性 的 生物 体 和 
传统 意义 上 单个 生物 体 进 行 详 细 的 比较 。 存 在 某 种 超出 生物 个 体 的 有 机 体 
的 概念 在 20 世 纪 初 期 非常 流行 。 就 像 众多 同时 代 的 人 那样 ， 伟 大 的 美国 昆 
虫 学 家 威廉 . 莫 顿 . 惠 勒 ( William Morton Wheeler ) 在 其 著作 中 一 再 复述 
这 一 概念 。 在 其 1911 年 发 表 的 颇 有 影响 力 的 论文 《作为 一 种 有 机 体 的 蚂蚁 
群落 》 (“The Ant Colony as an Organism” ) 中 ， 他 提出 ， 蚂 蚁 群落 毫 无 
疑问 是 一 种 有 机 体 ， 这 并 不 仅仅 是 一 种 比喻 。 他 认为 ， 蚂 蚁 群落 作为 一 个 
单位 行动 ， 拥 有 独特 的 规模 、 行 为 、 组 织 特征 ， 并 且 代 代 相 传 。 蚁 后 是 繁 
殖 器 官 ， 工 蚁 是 起 支撑 作用 的 大 脑 、 心 脏 、 内 脏 和 其 他 组 织 。 群 落成 员 之 
间 的 液体 和 食物 交换 相当 于 血液 和 淋巴 液 的 循环 。 然 而 ， 无 论 多 么 精致 ， 
多 么 具有 启发 性 ， 这 种 研究 视角 最 终 形 失 了 活力 。 随 着 生物 学 家 发 现 了 存 
在 于 群落 组 织 核心 的 交流 模式 、 等 级 结构 、 劳 动 分 工 等 更 多 细节 ， 这 一 主 
要 基于 类 比 的 方法 的 局 限 变 得 越发 明显 。 到 了 1960 年 ，“ 超 个 体 ” 完 全 从 科 
学 家 的 词汇 表 中 消失 了 。 


然而 ， 科 学 中 的 旧 思 想 很 少 消亡 。 就 像 神话 中 的 希腊 巨人 安泰 

( Antaeus )， 很 多 旧 思 想 并 不 仅仅 是 落 到 了 地 上 就 朽 败 了 ， 而 是 从 大 地 
获取 了 新 的 力量 ， 重 新 兴起 。 由 于 现在 对 有 机 体 和 群落 有 了 更 为 深入 的 了 
解 ， 人 们 逐渐 接受 了 这 样 一 种 观点 : 整个 群落 代表 着 一 种 延伸 的 表 型 ， 其 
中 包括 蚁 后 和 经 由 进化 选择 诞生 的 它 的 配偶 。 nn 
9 生物 组 织 之 间 的 比较 已 经 更新 开始 ， 并 且 更 为 深入 、 精 确 。 | 注 ,新 的 分 
ze nee Er RUE DS Eda 
在 可 以 让 我 们 把 来 自发 展 生 物 学 的 信息 和 来 自动 物 社会 学 的 信息 结合 起 
来 ， 以 发 现 普 遍 、 精 确 的 生物 组 织 原理 。 引 发 普遍 兴趣 的 生物 学 问题 是 在 
形态 发 生 (morphogenesis ) 和 社会 发 生 ( sociogenesis ) 之 间 产 生 的 相似 
性 、 共 同 规则 和 公式 。 


蚂蚁 群落 大 于 组 成 它 部 分 的 总 和 。 蚂 蚁 群落 是 一 些 运 作 单 位 ， 拥 有 从 群落 
成 员 的 复杂 互动 中 自然 产生 的 特征 。 美 洲 切 叶 蚁 (Atta ) 和 顶 切 叶 蚁 

( Acromyrmex ) 也 许 最 充分 地 展现 了 超 个 体 进化 的 终极 可 能 性 ， 我 们 现 
在 就 将 把 它们 呈现 在 你 的 面前 。 


1. 动物 区 系 ， 指 在 一 定 地 域 中 动物 的 全 体 种 类 。 一 一 编者 注 
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第 二 章 BN, APREA 


人 类 文明 和 终极 昆虫 超 个 体 都 要 归功 于 农业 一 一 一 种 动物 与 植物 、 真 菌 互 
惠 互利 的 生存 形式 。 人 类 农业 起 源 于 约 1 万 年 前 ， 这 是 一 项 重大 文化 变 

革 ， 使 我 们 迅速 从 狩猎 -采集 过 渡 到 了 一 种 技术 性 的 、 逐 渐 城 市 化 的 生活 方 
式 ， 同 时 令 人 口 急剧 扩张 。 人 类 因而 将 其 自身 转化 成 了 一 种 地 球 物 理 层面 
上 的 力量 ， 开 始 改变 整个 星球 表面 的 环境 。 


在 人 类 这 一 重大 变革 出 现 约 6000 万 至 5000 万 年 前 ， 一 些 社 会 性 昆虫 已 经 
完成 了 从 狩猎 -采集 到 农业 的 进化 变革 。 尤 其 是 旧 世 界 的 大 白蚁 亚 科 白蚁 和 
新 世界 的 美洲 切 叶 蚁 ， 它 们 发 明了 真菌 栽培 ， 由 此 真菌 成 了 它们 日 常 饮 食 
的 基本 组 成 。 


大 白蚁 亚 科 中 栽培 真菌 的 白蚁 大 多 集中 栖息 在 热带 非洲 和 东南 亚 。 它 们 构 
建 起 被 称 作 答 士 城堡 的 巨大 梨 从 (彩色 插图 1 ) 。 位 于 由 中 央 的 “秘密 花 

园 ” 是 由 这 些 昆 虫 凌 便 建造 的 真菌 苗 园 (彩色 插图 2 ) 。 菌 围 看 起 来 类 似 于 
海绵 ， 有 无 数 盘旋 的 山脊 和 隧道 。 担 子 菌 类 ( basidiomycete ) 真菌 围绕 着 


从 培养 基 里 长 出 的 自 色 小 球 发 芽 , 但 这 些 真菌 并 没 被 视 为 食物 体 注 而 受 
JIS. HR, KRAAN, PAR, 20, BRS 
等 。 在 一 个 用 类 似 水 泥 的 材料 建成 的 一 个 特殊 六 室 里 居住 着 巨大 的 蚁 后 和 
CHE”, 周围 环绕 着 不 同等 级 的 工 蚁 和 兵 蚁 ， 戒 备 森 严 ( 彩色 插图 

3 ) 。 蚂 蚁 社会 和 其 他 社会 性 膜 翅 目 昆虫 ( 例如 蜜蜂 和 胡 蜂 ) 的 社会 一 
RE, EIS ( 雄性 生存 只 是 为 了 让 具有 繁殖 力 的 肉 性 受精 ， 交配 后 
就 死去 ) 。 与 此 形成 对 照 的 是 ， 和 白蚁 社会 由 雄性 和 雌性 共同 构成 。 


a rae © 


彩色 插图 1 栽培 真菌 的 非洲 大 白蚁 (Macrotermes bellicosus ) 空间 封闭 的 
巨大 间 丘 ， 位 于 西非 科特迪瓦 戈 默 国家 公园 。 ( 摄影 : SHER SUB) 


michaelsenki ) 的 巢 被 破 开 ， 露 出 了 位 于 巢 中 心 的 真菌 花园 。 肯 坦 大 白蚁 
巢 内 真菌 花园 里 的 菌 园 ， 菌 围 上 的 白 点 是 真菌 球 。 肯 坦 大 白蚁 梨 里 的 菌 围 
和 真菌 球 的 特 写照 片 。 (摄影 : SHEE IA) 


" M CN Eur >... SEES 
彩色 插图 3 TE CEZXTNEECH , SIAR LOK, 
围绕 。 (摄影 : SHE BH) 


兵 蚁 和 工 蚁 幼虫 


就 像 农业 先进 的 人 类 部 落 最 先 崛 起 ， 这 些 最 先进 的 农业 昆虫 社会 崛起 并 确 
立 了 生态 优势 。 这 一 趋势 在 切 叶 蚁 中 尤其 显著 。 C 


绝 大 多 数 栽培 真菌 的 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 在 解剖 学 和 行为 上 构成 了 “ 原 
始 ?" 物 种， 它们 收集 、 加 工 腐烂 的 叶子 碎片 和 死去 的 有 机 原料 ， 依 靠 这 些 
原料 来 种 植 特殊 的 真菌 。 在 进化 过 程 中 习 得 的 切割 收集 、 和 栽培 收获 活 植物 
原料 的 生存 方式 为 顶 切 叶 蚁 和 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 打开 了 一 座 新 的 、 巨 大 
的 营养 库 。 正 如 人 类 历史 向 我 们 展示 的 那样 ， 创 新 驱动 了 进一步 的 进化 发 
m 

植 菌 蚂 蚁 在 形态 学 上 是 一 个 非常 特殊 的 群体 ， 仅 栖息 于 美洲 。 它 有 13 个 
属 ，230 种 ， 绝 大 多 数 栖息 于 墨西哥 和 中 南美 洲 的 热带 地 区 。 还 有 一 些 种 
出 现在 美国 南部 地 区 ， 或 者 美国 环境 干燥 的 西南 各 州 。 北 方 粗 切 叶 蚁 

( Trachymyrmex septentrionalis ) 的 栖息 地 向 北 延 伸 至 新 泽 西 的 松林 泥炭 
Hh, 而 在 南方 ， 顶 切 叶 蚁 属 的 几 个 种 则 渗透 到 了 阿根廷 中 部 的 低温 沙漠 。 

( 注 ) 

植 菌 蚂蚁 都 是 真菌 种 植 者 ， 总 体 上 是 一 个 单 源 的 群体 ， 也 就 是 说 它们 都 起 
源 于 一 个 共同 的 祖先 。 通 常 被 称 为 切 叶 蚁 的 顶 切 叶 蚁 属 蚂蚁 和 美洲 切 叶 蚁 


an 与 另外 3 个 属 的 蚂蚁 合 在 一 起 ， nn 单 源 “高 级 植 菌 蚂 
还 有 8 个 属 组 成 了 “低级 植 菌 蚂蚁 ” 一 个 按照 基本 谱系 组 成 的 并 


系 组 合 。 由 


植 菌 蚂 蚁 种 植 的 绝 大 多 数 真 菌 属于 担子 菌 家 族 中 的 环 柄 妆 科 
(Lepiotaceae， 伴 菌 目 担子 菌 门 ) ， 大 多 可 归于 白 环 关 属 
( E ) 和 白 鬼 伞 属 (Leucocoprinus , RSH ) 这 两 个 属 。 


Dene KH) (Ulrich Viel N En TA 
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状态 。 ee ( Cyphomyrmex rimosus ) 进行 的 谱 i 
析 显 示 ， 这 一 种 系 分 支 不 是 基本 种 系 的 分 支 ， 它 实际 上 起 源 于 低级 植 菌 蚂 


SEE, Or , 所 有 高 级 植 菌 蚂 蚁 都 有 栽培 白 鬼 伴 属 单 源 真菌 的 行 


小 结 : 根据 植 菌 蚂 蚁 (所 有 栽培 真菌 的 蚂蚁 都 属于 Attini 族 ) 特殊 的 形态 
学 特征 、 仅 在 美 洲 有 栖息 地 并 且 在 美洲 所 属 的 在 新 热带 地 区 数量 繁多 等 特 
点 ， 研 究 者 推测 ， 在 南美 洲 和 非洲 分 离 不 久 的 一 个 时 期 内 ， 农 业 蚂 蚁 在 南 
美洲 开始 出 现 。 在 最 近 的 一 次 全 面 分 析 中 ， 特 德 舒 尔 茨 (Ted Schultz ) 和 
肖 恩 :布雷 迪 (Sean Brady ) 制作 了 植 菌 蚂 蚁 系统 发 生 史 ， A 
系统 起 源 时 代 的 估计 。 这 使 重 构 植 菌 蚂蚁 中 的 主要 进化 变革 成 为 可 能 

这 些 变革 在 顶 切 叶 蚁 属 和 美洲 切 叶 蚁 属 的 诞生 过 程 中 达到 了 高 峰 。 
蚂蚁 中 ， i 笃 识 别 出 5 种 独特 的 农业 系统 。 最 初 的 真菌 栽培 模式 涉及 
其 中 一 种 ， 一 系统 包含 了 各 种 真菌 的 种 植 。 这 些 真菌 都 属于 白 鬼 锌 族 
(“ 伴 菌 ”) Br 415000 万 年 在 落叶 层 培养 基 里 进 化 形成 的 。 
正如 前 文 提 到 的 那样 ， 最 初 栽培 真菌 的 蚂蚁 不 是 切 叶 蚁 ， 而 是 收集 植物 碎 
居 和 枯萎 植物 细小 残余 的 一 种 蚂蚁 。 蚂 蚁 把 这 些 东 西 衔 回 它们 的 莫 里 ， 制 
备 成 一 种 混合 肥料 ， 用 来 栽培 各 种 白 鬼 例 属 真菌 。 这 些 栽培 真菌 “与 现在 


然 生 长 的 真菌 要 么 么 关系 极为 密切 ,的 wet PLT ria 
ER getan ange ^t Apterostigma (Wt #14 


下 图 ) Cyphomyrmex (彩色 插图 5 ) , Mycocepurus (彩色 插图 6 ) 、 
Mycetosoritis (彩色 插图 7 ) 、Mycetarotes ( 彩色 插图 8 ) 和 另外 几 个 属 
( 彩色 插图 9 ) 的 现存 蚂蚁 种 类 中 ， 可 以 找到 这 种 “低级 农业 ”模式 。 


3000 万 年 间 ， 植 菌 蚂 蚁 的 这 一 原始 真菌 培养 体系 衍生 出 三 种 真菌 培养 系 
统 ， 每 种 系统 都 包含 在 系统 发 生 上 独特 的 真菌 栽培 品种 。 衍 生 系统 之 一 

( Trachymyrmex 群 的 “高 级 驯化 农业 ”) 进化 出 了 栽培 单一 真菌 种 类 的 切 叶 
蚁 农业 。 


~ 


彩色 插图 4 上 图 : 一 种 植 菌 蚂 蚁 ( Cyphomyrmex rimosus ) is , 采集 
自 佛 罗 里 达 南 部 。 下 图 : 巴拿马 的 植 菌 蚂蚁 (Apterostigma 
auriculatum ) 用 有 机 碎 屑 培育 它们 的 真菌 。 ( 摄影 : 亚 历 克 斯 ' 怀 尔 德 ) 
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彩色 插图 5 上 图 : Cyphomyrmex wheeleri 工 蚁 在 照料 它们 的 菌 转 。 这 种 
蚂蚁 在 温带 地 区 分 布 广泛 ， 在 旧金山 以 北 很 远 的 加 利 福 尼 亚 州 都 能 够 见 
到 。 下 图 : Cyphomyrmex wheeleri 的 菌 加 中 长 翅膀 的 蚁 后 和 雄 蚁 。 这 些 
长 翅膀 的 蚂蚁 很 快 就 会 离开 桌 ， 进 行 婚 飞 。( 摄影 : 亚 历 克 斯 . 怀 尔 德 ) 


彩色 插图 6 上 图 : 来 自 巴拿马 的 植 菌 蚂 蚁 Mycocepurus curvispinosus 的 工 
蚁 。 下 图 : 来 自 巴 拿 马 的 Mycocepurus smithi 的 真菌 花园 内 部 。 ( 摄影 : 
亚 历 克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


~ 
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彩色 插图 7 上 图 : 来 自得 克 萨 斯 的 植 菌 蚂蚁 Mycetosoritis hartmanni 的 工 
蚁 。 下 图 : Mycetosoritis hartmanni 的 真菌 苗 畏 。 这 种 蚂蚁 用 从 巢 外 收集 
的 有 机 碎 忆 培养 真菌 。 (〈 摄影 : 亚 历 克 斯 : 怀 尔 德 ) 
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彩色 插图 8 上 图 : 来 自 阿根廷 北部 伊 瓜 苏 国家 公园 属 名 为 "Mycetarotes” 的 
Rela. FA: 一 只 Mycetarotes 雄 蚁 。 注 意 它 的 大 眼睛 和 长 长 的 触 


T, 很 多 种 蚂蚁 的 雄性 都 有 这 样 的 特征 。 这 些 庞大 的 感觉 器 官 很 有 可 能 5 
以 帮助 雄 蚁 在 婚 飞 中 找到 蚁 后 的 位 置 。( 摄影 : 亚 历 克 斯 - 怀 尔 德 ) 


Trachymyrmex ( 包含 Sericomyrmex， 彩 色 插 图 10 和 11 ) 在 系统 发 生 上 是 
顶 切 叶 蚁 属 ( 彩色 插图 12 ) 和 美洲 切 叶 蚁 属 ( 彩色 插图 13、14、15 ) 一 
个 姊妹 群 。 就 是 说 ， 在 大 约 1700 万 年 前 ， 它 们 是 从 一 个 共同 的 祖先 物种 分 
化 而 来 。 尤 其 是 Trachymyrmex septentrionalis 种 群 ， 它 和 顶 切 叶 蚁 属 、 美 
洲 切 叶 蚁 属 关系 很 近 ， 被 学 界 认 为 是 它们 最 亲密 的 姊妹 群 ， 它 们 都 是 在 约 
1200 万 至 800 万 年 前 从 一 个 共同 的 祖先 物种 分 化 而 来 的 。 这 种 分 化 标志 着 
从 “一 般 的 高 级 农业 ”向 切 叶 农业 过 渡 的 一 种 最 为 重要 的 进化 变革 ( 也许 

用 “突破 ”这 个 词 更 好 ) 的 发 生 。 实 际 上 ， 舒 尔 芝 和 布雷 迪 报 告 说 ， 他 们 曾 
观察 到 ， 这 一 Trachymyrmex 群 的 一 些 物种 偶尔 会 切割 叶子 。 


长 期 以 来 ， 科 学 家 认为 真菌 传递 是 严格 的 垂直 传递 。 就 是 说 ,真菌 栽培 品 
种 从 蚁 族 父母 的 巢 传递 到 了 子女 的 巢 。 这 意味 着 ， 在 数 百 万 年 的 时 间 内 | 
无 性 繁殖 的 真菌 谱系 的 进化 和 蚂蚁 共生 生物 的 进化 是 平行 的 ， 然 而 ， 至 少 
一 些 低级 植 菌 蚂蚁 传递 的 栽培 品种 是 最 近 才 从 非 共 生 的 环 柄 菏 种 群 被 驯化 
来 的 主 )， 虽 然 < 高 级 植 菌 蚂蚁 * 仍 被 认为 传递 了 有 数 百 万 年 历史 的 古老 天 
性 繁殖 谱系 [ 注 ) 但 这 些 无 性 繁殖 谱系 究竟 有 多 得 而 知 ， 实 际 

[aJ ae Crome REA E 
经 得 到 证 明 ( 彩色 插图 5 ) 。 被 剥夺 了 其 真菌 花园 的 实验 室 群落 想 要 重新 
获得 栽培 品种 ， 要 么 通过 加 入 一 个 附近 群落 ， 窃 取 某 位 邻居 的 作物 ， 要 么 
侵入 这 样 一 个 菌 围 并 将 其 占领 。 正 如 我 们 稍 后 将 要 展示 的 那样 ， 在 自然 条 
件 下 ， 病 菌 可 能 会 毁灭 植 菌 蚂蚁 群落 的 菌 国 。 菌 国 尽 失 时 ， 加 入 、 窃 取 或 
侵占 邻居 的 菌 圈 也 许 是 一 种 重要 的 适应 。 否 则 ， 对 但 受 折磨 的 群 沙 来 说 ， 


失去 菌 国会 是 一 场 致命 的 灾难 S, 研究 已 经 证 明 ， 在 两 种 同 域 世 
4crormyrmex 之 间 ， 存 在 相似 的 、 偶 发 的 真菌 物质 横向 转移 模式 ` 一 '。 
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彩色 插图 9 一 个 以 时 间 为 轴 的 植 菌 蚂蚁 系统 发 生 史 ， 附 有 5 种 已 知 的 蚂蚁 
农业 系统 的 起 源 的 时 代 估 计 。 农 业 体系 由 彩色 德 形 显示 ， 是 通过 在 系统 发 
生 上 独特 的 真菌 栽培 品种 群体 来 界定 的 。[ 特 德 - 舒 尔 艾 ， 改 编 自 T. R. BFK 
RAS. G. 布雷 迪 ，《 蚂 蚁 农业 中 的 主要 进化 变革 》 (“Majorevolutionary 
transitions in ant agriculture”) ,《 美 国 国家 科学 院 学 报 》 (Proceedings 

of theNational Academy of Sciences USA ) 105 (14) , 


5435-5440 ( 2008 ) ] 


 OAceton armigerum m 
— OTectOgnathus sp (AUS) 
—— Orectognathus versicolor (AUS) 
Mycocepurus tardus (PAN) 
curvispinosus LOO 
Myrmicocrypta infuscata (GUY) 
————  Myrmicocrypta new sp (BRAZ) 


) 


低级 农业 


高 级 驯化 农业 


彩色 插图 10 上 图 : 真菌 花园 中 的 Sericomyrmex anabilis 工 蚁 。 这 些 蚂蚁 
采集 于 巴拿马 。 下 图 : 来 自 亚 利 桑 那 南部 的 Trachymyrmex desertorum 的 


BB (Hae? : 亚 历 克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


彩色 插图 11 上 图 : Trachymyrmex arizonensis 的 创立 蚁 后 ， 采 集 自 亚 利 桑 


那 的 土 又 附近。 下 图 : Trachymyrmex carinatushJ—R BS IE (E 88 EB fts 
搜 一 片花 办， 在 那里 花 准将 被 用 来 栽培 真菌 。 照 片 是 在 亚利桑那 州 波 尔 托 
附近 的 田野 里 拍摄 的 。( 摄影 : 亚 历 克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


m 


LJ 


"pue — PT - yy mese striatus ) HTN 
(摄影 : 亚 历 克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


不 仅 如 此 ， 虽 然 研 究 者 一 E ae 性 无 性 繁殖 
的 ， 但 最 近 的 基因 证 据 却 与 这 一 观点 存在 冲突 。 这 一 研究 证 明 “ 在 中 南美 
IPE AFIN HAZ OMAN RS CRI 
递 ” 这 显示 ， 切 叶 蚁 和 它们 的 共生 真菌 的 协同 进化 并 不 是 相互 的 。 研 究 
xd “一 种 单一 的 、 广 沁 分 布 的 、 有 性 繁殖 的 共生 真菌 和 不 同 的 蚂蚁 


谱系 进行 了 多 种 相互 作用 。” QE) 


彩色 插图 13 两 只 塞 氏 美 切 叶 蚁 媒介 工 蚁 合作 ， 从 一 株 植物 的 活 细 枝 上 切 


下 一 片 叶 。 摄影 : 伯 特 - 霍 尔 多 布 勒 ) 


群落 发 展 的 早期 阶段 ， 成 年 工 蚁 体形 很 小 。 下 图 : 一 只 大 头 切 叶 蚁 (Atta 
cephalotes ) 梨 内 菌 围 中 的 特大 型 职 蚁 ( 兵 蚁 ) 和 媒介 工 蚁 。 兵 蚁 通常 不 
参与 菌 围 中 的 劳作 。( 摄影 : 亚 历 克 斯 : RR) 


彩色 插图 15 巴拿马 的 一 个 已 具 规 模 的 大 头 切 叶 归 群落 的 蚁 后 被 工 蚁 村 
盖 ， 它 们 在 照料 、 保 护 它 。 注 意 蚁 后 近 旁 的 小 个 子 和 插图 左 侧 的 特大 型 工 
WN, 摄影 : 伯 特 - 霍 尔 多 布 勒 ) 


1. 食物 体 ， 又 名 贝尔 塔 体 ， 富 合 脂 质 、 糖 和 蛋白 质 的 羽 片 状 尖 端 ,颜色 
通常 为 红色 ， 与 蚂蚁 有 共生 关系 。 一 一 编者 注 
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第 三 章 ” 切 时 蚁 的 兴 


绝 大 多 数 植 菌 蚂蚁 所 处 的 生存 水 平 仍 远 低 于 最 高 等 级 的 超 个 体 组 织 。 低 级 
植 菌 蚂蚁 大 多 生活 在 相对 较 小 的 群 藻 里， 群落 个 体 介 于 100~~1000 , 甚至 
有 的 群落 个 体 数 少 于 100。 它 们 的 课 不 大 , 巢 中 央 菌 转 相 对 较 小 。 低级 村 
菌 蚁 并 不 会 切割 叶片 当 作 共 生 真 菌 的 主要 培养 基 ， 而 是 收集 各 种 各 样 已 死 
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性 ， 这 些 特征 与 顶 切 叶 蚁 属 ( 24 种 ，35 个 亚 种 ) 、 美 洲 切 叶 蚁 属 (15 
种 ) 的 切 叶 蚁 形成 了 鲜明 对 比 。 在 极端 情况 下 ， 某 些 美洲 切 叶 蚁 的 成 熟 社 
会 包含 数 百 万 只 工 蚁 ， 它 们 居住 在 巨大 的 地 下 间 六 结构 中 。 间 六 中 有 数 百 
个 互相 连通 的 菌 转 小室。 就 蚂蚁 在 其 超过 1.2 亿 年 的 进化 史 中 “ 发 明 的 ”壮观 
生活 方式 而 言 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 社会 代表 着 一 种 基准 。 美 洲 切 叶 蚁 属 
各 种 切 叶 蚁 的 主要 生活 史 特 征 非常 相似 ， 我 们 将 描绘 关于 切 叶 蚁 的 自然 史 
画卷 。 

切 叶 蚁 在 热带 、 亚 热带 生态 系统 中 非常 重要 ， 也 是 中 南美 洲 耕地 中 的 植 食 


tE 举 个 例子 ， 震 纳 : 活 思 (Rainer Wirth) 及 其 同事 断定 
ee SE LU Br un 


目 当 于 每 年 从 835 一 4550 平 地 上 "rss 收 
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的 个 体 的 合作 和 劳动 分 工 才 有 可 能 做 到 
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第 四 章 ” 切 叶 蚁 的 生命 周期 


美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 群落 虽然 庞大 ， 但 每 群 通常 只 有 一 只 专门 负责 生殖 的 
蚁 后 ， 以 及 数 十 万 乃至 数 百 万 不 同体 形 、 外 形 的 不 育 工 蚁 (彩色 插图 
15 ) 。 成 熟 的 群落 每 年 都 生产 年 轻 的 生殖 性 雌 蚁 和 雄 蚁 ， 它 们 会 离开 母亲 
群落 进行 婚 飞 (交配 ， 彩 色 插 图 16 ) 。 属 于 同一 蚁 种 并 生活 在 同一 栖息 地 
的 所 有 顶 切 叶 蚁 属 和 美洲 切 叶 蚁 属 的 群落 的 婚 飞 在 时 间 上 似乎 是 同步 的 。 
例如 ， 在 南美 的 塞 氏 美 切 叶 蚁 (Atta sexdens ) 中 ， 婚 飞 发 生 在 10 月 末 到 
12 月 中 旬 的 任意 一 天 的 下 午 ; 而 在 美国 南部 的 和 个 时 克 萨 斯 切 叶 蚊 ( Atta 
texana ) 中 ， 婚 飞 发 生 在 夜间 。 在 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 中 ， 行为 
发 生 在 高 空 。 由 于 众多 群落 在 一 天 的 同一 时 间 进 行 婚 飞 ， 远 交 的 概率 很 
大 。 顶 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 也 在 飞行 中 交配 ， 但 交配 的 一 Mp: 上 1 地 上 ， 
s AL iL RAR EEEE 为 和 雌 蚁 交 
配 而 努力 ( 彩色 插图 16 ) 。 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 中 的 交 配 在 自然 环境 
中 从 来 没有 被 研究 者 观察 到 ， 人 


mE Bib, A498387 iE EN AG 在 运 
用 DN NET Sae gis [S BAD, 
在 哥伦比亚 切 叶 蚁 中 ， 每 个 群落 的 平均 父 亲 数量 略 低 于 3 个 。 由 于 共有 父 
系 的 变化 ， 这 一 蚁 种 中 有 效 的 父系 频率 只 有 2。 COE BREUI 


的 父亲 数量 为 1 一 5 个 顶 切 叶 蚁 属 蚁 后 的 交配 频率 为 1 一 10 只 雄 蚁 
SET ME 照 的 是 i DANG ( Sericomyrmex eters X ( Trachymyrmex ) 


等 低级 植 菌 蚂 蚁 各 属 的 蚁 后 全 都 只 和 一 只 雄 蚁 交配 。 & 
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彩色 插图 16 上 : 亚利桑那 沙漠 上 空 成 群 的 沙漠 切 叶 蚁 (Acromyrmex 
versicolor ) 的 雄 蚁 。 雌 蚁 很 有 可 能 受 雄性 释放 的 信息 素 的 吸引 ， 飞 进 群 里 
交配 。 这 些 切 叶 蚁 交配 群 出 现在 夏季 季风 十 之后。 左下 图 : 沙漠 切 叶 蚁 的 
一 只 雄性 。 右 下 图 : 沙漠 切 叶 蚁 的 一 只 蚁 后 落 到 了 地 上 ， 被 几 只 雄 蚁 包 
围 ， 它 们 争 着 和 它 交 配 。 顶 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 的 蚁 后 通常 和 几 只 雄性 交配 。 
(摄影 : 亚 力 克 斯 - 怀 尔 德 ) 
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切 叶 蚁 中 的 重 父 本 的 生物 学 意义 尚 不 完全 清晰 。 很 显然 ， 蚁 后 的 多 次 交配 
降低 了 群落 中 的 工 蚁 的 平均 亲缘 度 。 曾 有 人 提出 ， 基 因 多 样 性 的 增加 也 许 


会 赋予 二 种 群落 适应 性 优势 ,例如 在 抵御 : 现 得 。 在 能 
Beim eo 0 
许 尤 为 重要 。 这 样 一 种 地 下 有 机 体 和 数量 如 此 之 多 的 蚂蚁 非常 容易 受到 寄 
生物 和 病菌 的 侵袭 。 在 基因 决定 的 防御 机 制 上 的 提高 显然 有 益 于 蚂蚁 群落 
生存 。 在 一 些 植 菌 蚂蚁 中 ， 基 因 多 样 性 的 增加 显然 非常 重要 。 这 些 植 菌 蚂 
蚁 栽培 一 种 无 性 系 真 菌 ， 并 赖 以 为 生 达 数 百 万 年 之 久 。 可 以 预料 ， 这 种 蚂 
蚁 的 长 期 存在 会 降低 花园 中 的 基因 多 样 性 ， 从 而 导致 栽培 品种 更 容易 患 


病 。 这 相应 地 要 求 蚂 蚁 加 强 卫 生 防 御 ,一 '。 


几 项 对 蜜蜂 的 研究 提供 了 令 人 信服 的 证 据 ， 支 持 了 研究 人 员 提 出 的 那 种 假 
说 ， 即 : 虫 后 的 多 次 交配 提高 了 群落 的 生命 力 ， 增 加 了 昆虫 社会 的 抗 病 能 


力 。 一 项 研究 发 现 ， 与 基因 单一 的 群落 相 比 ， 基 因 多 样 的 群落 的 育 幼 梨 室 
ES 甚至 更 为 重要 的 是 ， 托 马 斯 .西利 (Thomas Seele 
[0 戴 维 : 塔 David T uER 单 肉 多 雄 会 提高 群落 的 抗 病 能 A 
NEE SSR ei or, 
结果 引发 了 高 致命 的 、 名 为 美洲 幼虫 腐 臭 病 的 疾病 。 相 对 以 单 次 受精 为 首 
的 蜂 后 的 群落 ， 以 多 次 受精 的 蜂 后 为 首 的 群落 的 疾病 强度 明显 较 低 ， 群 落 
mARS. AMM , HB GAH (Heather Mattila ) 和 托马斯 .西利 还 
发 现 ， 具 有 基因 多 样 性 的 群落 “ 掠 食 率 、 食 物 存 储 、 种 群 成 长 方面 积累 的 
异 造成 了 ” 雄 蜂 生产 、 冬 季 和 生存、 群落 创建 方面 “ 令 人 印象 深刻 的 提高 ” 


解释 多 次 交配 的 另外 一 种 假说 认为 ， 蚁 后 一 生 中 需要 大 量 的 精子 。 切 叶 蚁 
群落 通常 个 体 极 多 ， 寿 命 达 10~15 年 ， 甚 至 更 长 。 在 其 一 生 中 ， 蚁 后 将 繁 
育 1.5 亿 ~2 亿 个 雌性 后 裔 AWANA) ， 在 其 受精 圳 中 可 储存 2 


亿 _3 2 人 2 个 精子 细胞 [ 注 ) 我 们 可 以 推测 “要 获得 可 持续 使 用 超过 10 年 的 
ew EA TIE SS RES re EEE en 


那样 ， 多 次 交配 的 确 提高 了 美洲 切 叶 蚊 属 蚊 后 受精 事 中 的 精子 量 ( 主 ) 
第 三 种 假说 认为 ， 群 落 内 的 高 基因 多 样 性 对 工 蚁 的 工作 效率 产生 了 积极 影 


响 “从而 强化 了 美洲 切 叶 蚁 属 群落 里 的 形态 学 亚 种 发 展 的 基因 配置 ( 主 ) 
ADR DARENT RE EE ES 


这 三 种 假说 中 都 有 间接 的 、 非 排他 性 的 证 据 的 支撑 ， 并 且 群 落 内 基因 多 样 
性 也 许 具有 多 重 适 应 意义 。 


在 婚 飞 后 ， 所 有 的 雄性 都 会 死去 。 雄 蚁 的 唯一 功能 是 提供 精子 。 这 些 精 子 
会 被 储存 在 蚁 后 的 受精 吉 中 ， 并 存活 多 年 。 雄 蚁 ( 从 未 受精 卵 发 育 而 来 ， 
因而 是 单 倍 体 ) 的 寿命 非常 短暂 ， 然 而 由 于 精子 可 以 在 蚁 后 体内 的 “精子 
银行 ?里 长 期 保存 ， 雄 蚁 在 死 后 多 年 依然 可 能 成 为 父亲 。 年 轻 蚁 后 的 死亡 
率 也 非常 高 ， 尤 其 是 在 婚 飞 中 ， 以 及 婚 飞 后 不 久 旷 去 翅膀 ， 党 试 开 创新 的 
群落 时 (彩色 插图 17 ) 。 一 项 研究 跟踪 了 巴西 俘 内 切 叶 蚁 (Atta 
capiguara ) 的 1.33 万 个 新 创建 的 群落 ， 结 果 发 现 ， 三 个 月 后 只 有 12 个 群落 
存活 了 下 来 。 在 塞 氏 美 切 叶 蚁 3558 个 初始 群落 中 ， 仅 有 90 个 〈2.5% ) 在 
三 个 月 后 存活 了 下 来 。 在 另外 一 项 研究 中 ， 在 大 头 切 叶 蚁 群落 中 ， 仅 有 


10% 挺 过 了 群落 创建 后 的 头 几 个 月 。 


彩色 插图 17 上 图 : 在 交配 后 ， 顶 切 叶 蚁 属 蚁 后 晓 去 了 翅膀 。 下 图 : 对 年 

轻 的 蚁 后 来 说 ， 发 现 一 个 适宜 的 地 方 挖掘 初始 梨 室 是 一 项 危险 的 活动 。 在 

这 里 ， 两 只 收获 工 蚁 ( Aphaenogastercockerelli ) 在 攻击 一 只 年 轻 的 沙漠 
切 叶 蚁 蚁 后 。( 摄影 : 亚 力克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


在 出 发 去 进行 婚 飞 之 前 ， 每 只 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 后 都 会 把 一 小 团 共 生 真菌 菌 
丝 体 放 进 自己 的 口 下 圳 〈 食 赛 ， 位 于 食道 开口 下 面 的 一 个 空 腔 ) 里 。 在 婚 
飞 之 后 ， 蚁 后 虹 去 它 的 翅膀 ， 开 始 在 土壤 里 挖 昌 室 。 这 一 初始 烛 包 含 一 个 
狭窄 的 入 口 通道 。 通 道 向 下 延伸 20~30 厘 米 ， 通 道 尽头 是 一 个 长 约 6 厘米 
HET) 。 蚁 后 此 时 吐出 那 团 菌 丝 体 ， 用 最 初 排出 的 卵 来 培养 菌 
丝 体 ， 然 后 以 这 团 菌 丝 体 充 当 接 种 体 ， 开 拓 一 片 新 的 菌 围 ( 彩色 插图 
18 ) 。 到 第 三 天 ， 儿 新 的 菌 丝 体 已 经 开始 生长 ， 蚁 后 已 经 排出 3 一 6 个 卵 


(5) 到 第 一 个 月 的 月 未 _ 幼 维 ( 包含 路 “幼虫 “也 许 还 有 贤 ) 被 埋 入 一 
a ee RUE. BUS 
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阶段 真菌 还 很 脆弱 ， 蚁 后 没有 靠 最 初 培养 的 真菌 来 喂养 幼虫 。 如 果 蚁 后 未 
能 建 起 一 个 健康 的 菌 围 ， 整 个 群落 就 在 动 难 逃 。 作 为 蔡 代 ， 蚁 后 完全 靠 自 
己 身 体内 的 能 量 储备 为 生 ， 并 且 还 分 解 了 现在 已 经 无 用 的 辟 肌 ， 


第 一 批 工 蚁 孵化 出 后 ， 它 们 开始 以 真菌 为 食 ， 并 且 接 管 起 真菌 培养 活动 。 
蚁 后 的 产 卵 率 开 始 增加 。 它 的 卵 并 非 全 是 能 发 育 的 ， 一 些 大 型 的 营养 卵 是 
通过 两 个 或 以 上 独特 但 畸形 的 卵 合并 ， 在 其 输卵管 里 形成 的 。 工 蚁 用 这 些 
卵 来 培育 幼虫 。 在 差不多 一 个 星期 后 ， 年 轻 的 工 蚁 打开 被 堵 住 的 巢 口 ， 开 
始 在 周围 搜集 粮草 。 它 们 收集 碎 叶 ， 将 其 添加 到 真菌 培养 的 培养 基 里 。 这 
时 候 ， 蚁 后 已 经 停止 照料 幼虫 和 菌 围 ， 成 了 一 台 “ 产 卵 机 ”。 在 它 的 余生 
中 ， 它 将 一 直 扮 演 这 种 角色 。 蚁 后 一 直 被 工 蚁 环绕 着 ， 工 蚁 们 照料 它 ， 用 
排出 的 营养 卵 喂养 它 。 说 真 的 ， 蚁 后 是 群落 最 宝贵 的 部 分 〈 彩色 插图 
15), 。 它 是 超 个 体 的 繁殖 单位 ， 如 果 它 死去 ， 和 群落 就 会 厄运 难 逃 。 工 蚁 已 
经 承担 了 群落 的 所 有 “身体 ”职责 ， 其 中 包括 收集 粮草 ， 照 看 菌 转 ,养育 幼 


虫 ， 扩 大 烛 的 结构 ， 抵 御 捕 食 者 和 竞争 者 对 群落 的 侵袭 。 


图 示 1 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 的 群落 创建 过 程 。A : 在 第 一 个 巢 室 内 ， 蚁 后 

和 初生 的 菌 国 待 在 一 起 。B : 蚁 后 给 花园 施肥 。 它 扯 开 菌 丝 团 ， 在 上 面 滴 

了 一 滴 粪 液 。 真 菌 生 长 和 第 一 批 幼虫 生长 的 三 个 阶段 是 同时 发 生 的 。 [由 

玛 格 丽 特 ' 尼 尔 森 ( MargaretNelson ) #44 , STRIEBERSAHN HR 
Hr ( TuridH.lldobler-Forsyth ) 所 绘制 的 原 图 。 


彩色 插图 18 上 : 一 只 年 轻 的 沙漠 切 叶 蚁 蚁 后 在 培养 真菌 。 它 用 口腔 里 的 
IRF (OFS) 携带 来 的 真菌 接种 体 已 经 被 吐出 ， 并 且 用 新 排出 的 卵 施 
THE. FB : 在 一 个 比较 先进 的 群落 创建 阶段 ， 沙漠 切 叶 蚁 蚁 后 照料 初生 菌 


围 里 的 幼虫 。 ( 摄影 : 亚 力克 斯 " 怀 尔 德 ) 


当 切 割 下 来 的 新 鲜 叶 子 和 植物 被 囊 进 巢 里 时 ， 它 们 被 切割 成 了 越 来 越 小 的 
片 ， 然 后 浇 上 蚂蚁 的 凑 液 ， 被 加 入 菌 围 培 养 基 里 〈 彩色 插图 19 一 24 ) , $88 
蚁 接着 把 一 簇 簇 菌 丝 体 从 菌 围 扯 出 来 ， 种 在 新 形成 的 培养 基 上 。 接 种 体 随 
后 迅速 增殖 。 被 移植 的 菌 丝 体 1 个 小 时 最 多 生长 13 微 米 。 随 着 规模 不 断 增 
加 ， 菌 围 也 起 到 了 分 隔 在 土壤 里 挖掘 出 来 的 业 闪 的 作用 。 幼 虫 和 晴 被 安置 
在 菌 围 小 室 里 ， 在 那里 接受 保育 蚁 的 照料 ( 彩色 插图 23 ) 。 


美洲 切 叶 蚁 属 和 顶 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 栽培 的 真菌 会 产生 一 种 菌 丝 顶 端 脱 大 | 

这 种 膨大 被 称 作 真 菌 结 (gongylidia ) 。 真 菌 结 层 层 包 右 ， 形 成 了 一 复 复 

ARTE RIETER EIR ( staphylae， 彩 色 插 图 22 ) 的 东西 。 蚂 蚁 很 容易 将 这 些 
合体 扯 下 来 ， 吃 掉 ， 或 喂 给 幼虫 。 它 们 富 含 脂 质 和 碳水 化 合 物 ， 而 菌 丝 


sens mang 在 喂食 实验 © zum; 美洲 切 叶 蚁 属 蚂 
N LE 而 非 菌 丝 ` 一 '。 这 样 看 来 ， 和 葡萄 球菌 复 似 乎 拥 


有 最 均 


彩色 插图 19 ERE]: 查 科 切 叶 蚁 (Atta vollenweideri ) 的 黄 基 蚁 后 。 在 给 

初生 的 菌 围 提 供 一 定 的 养料 后 ， 蚁 后 开始 养育 它 的 第 一 批 工 蚁 女儿 。 CHE 

影 : 海尔 格 :海尔 曼 ) 下 图 : 来 自 阿根廷 的 一 个 查 科 切 叶 蚁 的 葛 基 蚁 后 ， 被 
它 的 第 一 批 小 个 子 工 蚁 女儿 环绕 着 。 ( 摄影 : 伯 特 : 零 尔 多 布 勒 ) 


彩色 插图 20 一 只 正在 将 叶片 带 回 巢 的 大 头 切 叶 蚁 工 蚁 。 


斯 怀 尔 德 ) 


彩色 插图 21 图 为 一 个 成 熟 的 塞 氏 美 切 叶 蚁 群落 的 菌 图 ， 我 们 可 以 从 中 看 
出 ， 育 幼 室 和 菌 围 紧密 交织 。 注 意图 中 投入 不 同 活动 的 工 蚁 等 级 的 多 样 
性 。 (摄影 : 伯 特 翟 尔 多 布 勒 ) 


彩色 插图 22 上 图 : 小 个 子 和 中 等 体形 的 工 蚁 处 理 菌 国 里 的 植物 材料 ， 照 
看 真菌 。 下 图 : 美洲 切 叶 蚊 属 切 叶 蚁 的 真菌 花园 里 名 为 真菌 结 的 菌 丝 有 x 
体 显微镜 照片 。( 摄影 : (AR ERS HD ) 
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彩色 插图 23 上 图 : ERHEBEN HET E. fi mp DAS I 

一 些 蚁 腿 和 触须 紧 紧 地 贴 着 不 成 熟 的 蚂蚁 那 仍 旧 无 色 的 身体 。 下 图 : TEES 

围 中 间 的 育 幼 室 内 ， 一 只 有 人 色 的 特大 型 ( 兵 蚁 ) 大 头 切 叶 蚁 的 晴 被 保育 蚁 

环绕 、 照 料 着 。 可 以 轻易 辨认 出 正在 发 育 的 兵 蚁 的 一 只 眼睛 、 上 下 绒 和 
腿 。 (摄影 : (ARERS AH ) 


彩色 插图 24 上 图 : 大 头 切 叶 蚊 中 的 特大 型 和 小 型 (最 小 的 工 蚁 。 这 张 

照片 醒目 地 揭示 了 一 个 群落 中 的 工 蚁 的 体形 的 极限 。( 摄影 : 亚 力克 斯 怀 

re) 下 图 : 体形 最 小 的 工 蚁 。 在 收获 行动 中 ， 它 们 通常 待 在 被 运输 的 植 

物 的 上 面 。 这 些 搭便 车 者 保护 着 搬运 植物 的 蚂蚁 ， 使 后 者 免 遭 寄生 草 蝇 的 
KE. ( 摄影 : 伯 特 - 霍 尔 多 布 勒 ) 


在 一 项 对 塞 氏 美 切 叶 蚁 培养 的 真菌 对 植物 多 糖 的 代谢 研究 中 ， 研 究 结 果 揭 
示 出 切 叶 蚁 和 共生 真菌 之 间 一 种 重要 的 营养 相互 依赖 性 。 研 究 人 员 一 般 认 
为 ， 一 旦 真菌 降解 并 吸收 了 纤维 素 、 木 聚 糖 、 果 胶 、 淀 粉 ， 就 能 够 促成 碳 
从 植物 质 向 蚂蚁 的 转移 。 这 种 代谢 整合 能 够 使 蚂蚁 利用 一 些 在 别 的 情况 下 
得 不 到 的 国体 植物 质 。 整 合 主要 涉及 木 聚 糖 和 淀粉 ， 二 者 都 支持 真菌 的 快 
速生 长 。 与 此 前 的 假设 正 相反 ， 纤 维 素 似乎 不 太 重要 ， 因 为 它 很 难 被 真菌 
降解 、 吸 收 。 因 此 ， 如 果 这 些 源 自 实 验 室 栽培 的 生物 化 学 结果 正确 地 反映 
了 真菌 在 自然 界 共生 中 的 作用 ， 那 么 木 聚 糖 和 淀粉 就 是 给 蚂蚁 提供 营养 的 


主要 叶片 多 糖 ， metet D, 


在 最 近 对 美洲 切 叶 蚁 属 和 项 切 叶 蚁 属 的 研究 中 ， 以 上 这 些 发 现 已 经 得 到 证 
实 。 结 果 证 明 ， 对 真菌 -蚂蚁 结合 而 言 ， 纤维 素 不 是 主要 的 外 E 量 和 碳 的 来 


EE Heian, RET apaga IE. 
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另外 一 项 研究 报告 说 ， 工 蚁 提取 物 在 淀粉 、 麦 芽 糖 、 莽 糖 、 一 种 葡萄 糖苷 
上 显示 出 高 度 的 酶 活性 。 幼 虫 提取 物 表现 出 相似 的 情况 ， 但 显示 了 更 高 的 
酶 活性 。 这 些 酶 可 以 降解 蔗糖 、 麦 芽 糖 、 昆 布 多 糖 ， 而 昆布 多 糖 是 植物 的 
一 种 半 纤 维 素 细胞 壁 成 分 。 在 与 不 同 的 顶 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 共生 的 真菌 的 提 
取 物 中 ， 酶 活性 有 所 变 化 。 在 研究 中 ， 地 道 切 叶 蚁 (Acromyrmex 
subterraneus ) 的 真菌 提取 物 在 昆布 多 糖 、 木 聚 糖 、 纤 维 素 上 活性 最 强 ， 而 
海胆 切 叶 蚁 ( Acromyrmex crassispinus ) 的 真菌 提取 物 在 昆布 多 糖 、 尝 


粉 、 麦 芽 糖 、 和 蔗糖 上 活性 最 强 。 


这 些 结果 ， 尤 其 是 与 昆布 多 糖 、 纤 维 素 降解 有 关 的 结果 ， 似 乎 与 先前 的 发 
现存 在 en u 0 cM al 
产生 疑问 。 这 一 难题 也 许可 以 被 这 一 事实 解答 ， 即 : 真菌 酶 通过 了 蚂蚁 的 
肠 道 并 排出 。 P mui 和 答案 是 ， 在 蚂蚁 幼虫 提取 物 里 被 检测 到 的 酶 可 能 
部 分 来 源 于 被 消耗 了 的 真菌 。 


无 论 如 何 ， 真菌 都 不 是 切 叶 蚁 工 蚁 的 唯一 营养 源 。 至 少 在 实验 室 里 ， 美 洲 
切 叶 蚁 属 和 顶 切 叶 蚁 属 工 蚁 直接 摄取 植物 体液 为 食 。 植 物体 液 就 像 < 燃 
料 * 一 样 为 切 叶 蚊 工 蚁 和 收获 运输 蚁 提供 能 量 。 实 际 上 ， 植 物体 液 的 摄取 
ee al 只 有 5% 的 能 量 需求 是 通过 
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FF ”等 级 体系 ”美洲 切 叶 蚁 属 的 


在 头 两 年 里 ， 新 生 的 切 叶 蚁 群落 成 长 缓慢 ， 但 在 接 下 来 的 3 年 里 ， 群 族 将 
飞速 成 长 。 等 到 群落 开始 产生 有 者 膀 雄 蚁 和 蚁 后 ， 它 的 成 长 会 逐渐 停止 。 
成 熟 的 美洲 切 叶 蚁 属 群落 规模 都 十 分 庞大 。 据 估计 ， 在 哥伦比亚 切 叶 蚁 
中 ， 单 个 群落 工 蚁 的 数量 有 100 万 ~250 万 ; 滑 头 切 叶 蚁 达 350 万 ; 塞 氏 美 
切 叶 蚁 有 500 万 ~800 万 ; 德 伦 怀 德 切 叶 蚁 (Atta vollenweideri ) 有 400 万 


_700 万 党) 


在 真菌 栽培 蚂蚁 中 ， 只 有 项 切 叶 蚁 属 和 美洲 切 叶 蚁 属 的 切 叶 蚁 族群 中 拥有 
高 度 多 态 的 工 蚁 。 在 体形 和 解剖 比例 上 ， 这 些 工 蚁 差异 很 大 ， 这 种 引 人 注 
目的 多 态 性 在 群落 的 复杂 劳动 分 工 中 得 到 了 反映 。 就 美洲 切 叶 蚁 属 的 劳动 
分 工 而 言 ， 现 有 文献 丰富 ， 涉 及 各 个 方面 。 绝 大 多 数 研究 对 美洲 切 叶 蚁 属 


HARM AT NAS RASTER T MEN, 下 面 将 以 大 头 切 叶 蚁 
和 塞 氏 美 切 叶 蚁 的 劳动 体系 为 基础 进行 说 明 。 


在 工 蚁 群体 中 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 的 体形 亚 等 级 ( 图 示 2 ) 数量 众多 。 
例如 ，, 在 塞 氏 美 切 叶 蚁 中 ， 从 最 小 的 小 型 工 蚁 到 巨大 的 大 型 工 蚁 ， 头 部 宽 
度 相差 8 售 ， 干 重 相差 200 信 ( 彩色 插图 24 ) 。 然 而 ， 在 同一 蚁 后 开创 不 
久 的 发 展 中 的 群落 里 ， 工 蚁 体形 近乎 一 致 ， 头 部 宽度 频率 变化 相对 较 窒 ， 
4£0.8~1.62 2% ZZ [8]: 2/] (彩色 插图 14 一 19 ) 。 实 验证 明 ， 有 这 样 的 限制 
是 必然 的 : 要 成 为 共生 真菌 栽培 者 ， 头 部 宽度 需要 在 0.8 一 1.0 训 米 之 间 ; 
要 成 为 能 够 切割 平均 硬度 植物 的 工 蚁 ， 头 部 宽度 最 小 要 为 1.6 宫 米 。 这 一 
组 合 范 围 (0.8—1.68 72K ) 也 涵盖 了 大 多 数 参 与 育 幼 工作 的 工 蚁 群体 。 于 
是 ， 蚁 后 繁育 出 大 量 体 形 差不多 的 个 体 ， 让 它们 一 起 执行 所 有 基本 的 群落 
任务 。 随 着 群落 继续 成 长 ， 工 蚁 的 体形 变化 会 在 两 个 方向 上 拓宽 ， 头 部 宽 
度 最 低 0.7 毫 米 或 稍 低 于 0.7 毫 米 ， 最 高 则 高 达 5 毫 米 左 右 ， 频 率 分 布 的 峰 
值 变 得 更 加 尖锐 ， 明 显 偏向 较 大 体形 的 类 别 。 这 一 复杂 的 等 级 体系 反映 出 
美洲 切 叶 蚁 属 的 劳动 分 工 。 这 种 分 工 非常 适 于 收集 和 加 工 真菌 培养 基 所 需 
新 鲜 植物 ， 也 适 于 真菌 的 栽培 。 


» 


图 示 2 滑 头 切 叶 蚁 工 蚁 的 亚 等 级 。 美 洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 拥有 蚂蚁 中 已 知 最 
为 复杂 的 劳动 分 工 。[ 里 德 . 翟 尔 多 布 勒 - 福 赛 斯 绘制 ， 来 自 G. Oster and E. 
O. Wilson , Caste and Ecology inthe Social insects ( Princeton , 
NJ:Princeton University Press , 1978 ) ] 


美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 按照 工业 生产 流水 线 的 方式 组 织 栽培 操作 。 流 水 线 的 
起 始 段 是 掠 食 蚁 ， 由 头 部 宽度 2.0~2.2 毫 米 的 工 蚁 构成 ; 末端 是 体形 很 
小 、 头 部 宽度 主要 为 0.8 毫 米 的 工 蚁 ， 它 们 需要 在 巢 内 工作 ， 照 料 娇 弱 的 


在 返 巢 后 ， 掠 食 蚁 (图 示 3， 步 又 1 ) 把 植物 碎片 丢 在 一 个 巢 室 的 地 上 。 然 
后 ， 体 形 稍 小 的 工 蚁 捡 起 植物 碎片 ， 把 它们 切 成 1 一 2 毫米 宽 的 片段 ( 步 又 
2 ) 。 再 过 几 分 钟 ， 体 形 更 小 的 蚂蚁 接 过 工作 ， 把 那些 片段 压 碎 ， 团 成 潮 
EINER, NER (步骤 3 ) ， 然 后 小 心地 把 它们 插入 相同 的 原料 堆 中 
(步骤 4 ) 。 接 下 来 ， 体 形 甚至 比 刚 才 描述 的 工 蚁 更 小 的 工 蚁 从 密集 生长 
真菌 的 地 方 扯 下 一 缕缕 真菌 ， 将 其 种 植 在 新 构建 的 培养 基 表 面 上 (步骤 

5 ) 。 最 后 ， 体 形 最 小 、 数 量 最 多 的 那 种 工 蚁 巡视 真菌 菌 围 ， 用 它们 的 触 
须 轻 轻 探测 真菌 ， 栈 真菌 的 表面 ， 把 相 异 的 考 菌 的 孢子 和 菌 丝 挑 出 来 ( 27 
TRO ) 。 


图 示 3 大 头 切 叶 蚁 群落 的 “流水 线 ”。 通 过 它 ， 和 群落 用 刚 被 切 下 的 叶子 和 植 
HEE TAE. 〈 玛 格 丽 特 -尼尔森 绘制 ) 


这 一 劳动 分 工 以 工 蚁 解剖 学 上 的 亚 等 级 为 基础 。 重 加 在 这 种 分 工 之 上 的 ， 
是 年 龄 的 多 态 性 。 绝 大 多 数 亚 等 级 的 年 轻 工 蚁 在 巢 内 执行 任务 ， 年 长 的 工 
蚁 一 般 参与 巢 外 的 任务 。 最 小 的 工 蚁 亚 等 级 〈 就 是 所 谓 的 最 小 工 蚁 ) 突出 
地 阐释 了 这 种 区 别 : 小 型 工 蚁 在 巢 里 照看 真菌 和 幼虫 ,虽然 它们 不 能 切 


割 、 运 送 叶子 碎片 ， 但 也 会 现 身 于 收获 地 点 。 它 们 中 有 很 多 不 会 自己 走 回 
巢 去 ， 而 是 骑 在 正在 被 带 回 梨 的 叶片 上 “ 拱 便 车 ”, 见于 彩色 插图 24 一 
37 ) 。 在 巢 外 工作 的 小 型 工 蚁 个 体 很 有 可 能 较为 年 长 ， 它 们 的 作用 是 抵御 
寄生 草 蝇 对 叶片 运送 者 的 攻击 ， 防 止 寄生 草 蝇 在 蚂蚁 身上 产 卵 。 但 是 ， 措 
便 车 者 的 作用 也 可 能 比较 多 样 。 蒂 莫 西 ' 林 克 斯 维 耶 ( Timothy 
Linksvayer ) 及 其 同事 观察 了 哥斯达黎加 拉 塞 尔 瓦 的 大 头 切 叶 蚁 群落 中 的 
搭便 车 者 。 这 些 群落 在 夜间 贡 食 ， 因 为 夜间 寄生 草 晶 不 会 CK, FRM 
察 搭便 车 者 的 行为 后 ， 他 们 提出 一 种 猜想 : 搭便 车 者 也 负责 清理 叶片 ， 除 
去 真菌 污染 和 其 他 有 害 的 微生物 。 后 来 ，E. H. M. 维 埃 拉 -内 托 CE. H. M. 
Vieira-Neto ) 牵头 进行 了 一 项 实验 性 研究 ， 研 究 成 果 有 力 地 支持 了 这 一 观 


SS 


美洲 切 叶 蚁 属 群落 中 体形 最 大 的 群体 致力 于 群落 防御 。 但 是 ， 最 后 可 能 攻 
击 入 侵 者 、 捍 卫 领 地 的 又 是 比较 年 长 的 工 蚁 ( 彩色 插图 25 ) 。 与 此 同时 ， 
群落 防御 在 一 定 程度 上 是 按照 工 蚁 体形 来 组 织 的 ， 例 如 ， 群 落 中 存在 一 种 
真正 的 士兵 等 级 ， 这 是 一 些 体形 极 大 的 蚂蚁 ， 它 们 拥有 由 大 块 内 收 肌 驱 动 
HERNE ( 彩色 插图 26 ) 。 它 们 特别 善于 驱逐 大 块头 的 敌手 ， 尤 其 是 戎 
椎 动物 。 在 对 滑 头 切 叶 蚁 进行 的 一 项 研究 中 ， 研 究 者 记录 了 不 同等 级 的 工 
蚁 在 群落 防御 中 的 不 同 参与 程度 。 当 群落 遭受 疹 椎 动物 捕食 者 的 威胁 时 ， 
大 多 数 巨 大 的 兵 蚁 被 征召 起 来 。 然 而 ， 当 一 个 群落 必须 保卫 它 的 巢 或 更 食 
区 ， 使 其 免 遭 同 种 或 异种 蚂蚁 竞争 者 的 侵扰 时 ， 对 征召 信号 做 出 回应 的 主 
A ina enn 

WEA MH GHA f: 以 的 结 实验 ， 在 这 
EE END ES 
放 的 报警 信息 素 做 出 反应 。 当 信息 素 在 小 径 附 近 被 释放 时 ， 回 应 最 为 强烈 


当 它 们 的 虽 受 到 行军 蚁 <N beckii 二 的 突 效 时 ， 受 到 征召 
MESEACBAMIN EN) TATEN 
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中 ， 巴 拿 马 热带 雨林 中 的 两 只 美洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 攻击 了 “Nomamyrmex 
esenbeckii” 的 一 只 侦察 蚁 。( 摄影 : 亚 力克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


彩色 插图 26 上 图 : 大 头 切 叶 蚁 特大 型 工 蚁 CAM) 的 头 。 由 大 块 肌 肉 驱 
动 的 锋利 双 频 能 够 轻易 切 开 人 的 皮肤 。 ( 摄影 : 亚 力克 斯 ' 怀 尔 德 ) 下 图 : 
大 头 切 叶 蚁 中 的 一 只 特大 型 工 蚁 (AM). (摄影 : 伯 特 . 翟 尔 多 布 勒 ) 
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轴 ， 像 圆规 般 在 叶 面 缓 缓 划 出 一 道 弧 线 ( 彩色 插图 27- 一 29 ) 。 通 过 这 种 方 
式 ， 切 出 的 碎片 大 小 必然 与 切割 者 的 身体 大 小 保持 着 一 定 比例 关系 。 然 
i ee Ma 
荐 曲率 之 间 有 什么 关系 实 上 在 切 叶 的 蚂蚁 可 以 改变 头 部 和 胸 
ee ^ et OS EAM RT, 
作为 支点 的 腿 的 长 度 单独 决定 的 。 我 们 也 可 以 认为 切 叶 蚊 砚 食 者 在 切割 时 
并 不 直接 评估 碎片 质量 ， 而 是 把 叶子 的 硬度 当 作 二 种 间接 的 尺度 ， 以 此 调 
整 被 切割 的 碎片 的 大 小 。 这 样 二 来， 虽然 蚂 蚊 无 法 切割 超过 它们 身体 大 小 
的 碎片 〈 除非 它 们 沿 着 切割 边缘 移动 ) ， 但 它们 能 够 改变 其 姿势 ， 切 割 出 
较 小 的 时 子 碎片 。 如 果 切 叶 蚁 碰 上 柔软 的 果实 ， 它 们 会 急切 地 从 果实 上 切 
下 一 大 块 ， 并 把 它 带 回 巢 里 。 由 于 额 更 大 ， 大 型 工 蚁 通常 能 从 果实 上 切 下 
较 大 的 片段 ， 有 报告 称 滑 头 切 叶 蚊 中 就 存在 证 据 ， 证 明 工 蚁 的 体形 差异 决 
定 了 分 工 的 情况 。 大 型 工 蚁 切割 果实 ， 中 型 工 蚁 运送 果实 。 如 果 每 趟 行程 


的 负荷 量 更 大 , 总 的 收获 运输 率 显然 会 提高 
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彩色 插图 27 在 植物 加 工 的 第 一 个 步骤 里 ， 一 只 塞 氏 美 切 叶 蚁 肌 食 者 从 一 
ghi E ( 收获 地 点 ) 切 下 一 块 叶子 碎 片 。 只 有 一 个 频 起 到 了 "切割 刀 ” 的 作 
用 ， 留 下 另 一 个 充当 ee 切 叶 蚁 也 可 以 用 切割 的 颗 一 侧 的 足 ， 把 
叶子 碎片 的 切割 边缘 往 上 搜 。 这 一 动作 显然 增加 了 叶子 的 硬度 ， 在 切割 过 
程 中 起 到 了 帮助 作用 。 注 意 那 只 ER 它 右边 的 触须 探究 将 被 切割 的 

叶子 的 表面 。( 摄影 : 伯 特 - 霍 尔 多 布 勒 ) 


在 切割 的 过 程 中 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 的 两 个 额 扮演 着 不 同 的 角色 。 当 一 
的 颂 积 极 移动 时 ， 另 一 边 几 乎 保持 不 动 ， 充 当 了 切割 钳 口 ( 彩色 插图 27 和 
29 ) 。 图 示 4 和 5 是 完整 的 切割 步 又 。 蚂 蚁 的 运动 颂 张 开 ， 额 的 顶端 固定 在 
叶子 组 织 上 。 切 割 蜂 没有 张 开 ， 而 是 牢 牢 地 收 着 。 在 运动 颖 张 开 的 过 程 
中 ， 切 割 钳 口 伴随 着 头 部 的 横向 运动 ， 紧 贴 着 叶子 划 动 。 接 下 来 ， 运 动 频 
闭合 ， 拖 着 切割 钳 口 紧 贴 着 叶子 进一步 向 前 ， 延 长 切口 。 在 这 一 阶段 运 
动 颂 也 进一步 深入 叶子 表面 ， 从 而 为 切割 钳 口 开 辟 了 路 径 。 当 两 个 钳 口 相 
遇 ， 循 环 就 重新 开始 。 就 这 样 ， 一 个 钳 口 起 到 了 切割 刀 的 作用 ， 另 一 个 则 
充当 “引导 者 ” 但是， 这 里 不 存在 “惯用 额 ”, 左 钳 口 和 右 钳 口 都 能 充当 切 
割 刀 ， 如 何 运用 取决 于 叶片 被 切割 的 方向 。 
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彩色 插图 28 上 图 : 一 只 大 头 切 叶 蚁 即将 完成 对 一 块 叶片 的 循环 切割 。 
(摄影 : 亚 力克 斯 - 怀 尔 德 ) 下 图 : 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 在 树冠 里 进行 收获 
活动 ， 蓝 色 的 天 空 映衬 着 树冠 。 〈 摄影 : 克里斯蒂 安 - 齐 格 勒 ) 
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彩色 插图 29 上 图 : 阿根廷 的 周一 切 叶 蚁 (Acromyrmex lundi ) 从 一 片 叶 
子 上 切 下 一 块 碎 叶 。 下 图 : 巴拿马 的 冠冕 切 叶 蚁 (Acromyrmex 
coronatus ) 从 一 片 叶子 上 切 下 一 块 圆 形 碎 片 。 ( 摄影 : 亚 力克 斯 怀 尔 


M 


=) 


切 叶 蚁 在 切割 时 通常 会 发 出 刺耳 的 声音 。 在 切割 叶片 时 ， 一 些 工 蚁 会 抬 起 
再 放下 它们 的 柄 后 腹 。 这 种 运动 与 美洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 发 出 声响 时 所 做 的 运 
动 一 样 ( 图 示 4 和 5 ) ， 那 种 声响 来 自 一 个 柄 后 腹 器 官 ， 该 器 官 包括 一 个 位 
ER ee 
家 器 上 摩 掠 音 匆 “ 蚂 由 制造 出 听 得 见 的 振动 [ 注 ) 通过 录像 记录 切割 行 

er dar 
运动 和 摩擦 声 之 间 的 时 序 关系 进行 了 分 析 ， 结 果 发 现 摩擦 声 大 多 发 生 在 切 
割 锋 在 植物 组 织 中 移动 时 ( 图 示 5 ) 。 摩 擦 声 产生 了 复杂 的 昭 振 动 ， 而 这 
些 振动 让 额 具 有 了 振动 切片 刀 ( 显 微 切 片 机 的 振动 刀 ) 的 特点 。 实 际 上 ， 
当 用 实验 模仿 切割 过 程 时 ， 研 究 人 员 发 现 振动 的 额 减 少 了 材料 被 切割 时 难 
免 发 生 的 力 的 波动 这样 二 来， 摩擦 振动 起 到 了 促进 作用 ， 切 割 柔弱 的 叶 


子 组 织 变 得 更 加 顺利 入) 


从 叶子 上 切割 碎片 要 求 有 力 的 蜂 肌 具备 很 大 的 力量 。 相 应 地 ， 美 洲 切 叶 蚁 
属 切 叶 蚁 的 里 肌 占 其 头 部 圳 质量 的 50% 以 上 ， 或 身体 总 质量 的 25% 以 上 


(5) 切割 叶子 也 是 一 种 非常 消耗 能 量 的 剧 列 运动 ， 研 究 人 员 用 一 种 极其 
示人 敏 的 流转 式 呼吸 运动 测量 条 统 测定 了 切 划 计 季 锋 工 蚊 的 新 陈 代谢 率 ， 发 
现 其 大 大 高 于 标准 率 和 切割 后 的 运动 新 陈 代谢 率 。 经 测定 ， 切 割 叶子 的 呼 
吸 范围 和 飞行 昆虫 的 呼吸 范围 相当 ， 而 后 者 的 新 陈 代谢 是 所 有 动物 中 最 为 
活跃 的 。 因 此 ， 在 决定 蚂蚁 的 负荷 选择 、 个 体 层面 和 群落 层面 的 砚 食 效率 
E, 切割 叶子 时 所 需 的 颗 能 量 可 能 发 挥 了 重要 作用 ( 彩色 插图 30 一 33 ) 。 
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图 示 4 切 叶 蚁 正在 切割 叶片 。 在 一 路 切割 时 ， 工 蚁 振动 它 的 腹部 ， 制 造 了 
一 种 摩擦 声 。 振 动 促 进 了 切割 过 程 ， 但 更 重要 的 是 这 种 声音 也 是 一 种 近 距 
离 征召 信号 ， 声 音 可 以 把 附近 的 巢 伴 吸引 过 来 ， 帮 助 收 获 品质 优良 的 叶 
子 。 摩 擦 信 号 被 激光 多 普 勒 振动 仪 记录 了 下 来 ( 作为 叶子 振动 的 速率 ) 。 
Zr: 在 切割 时 ， 振 动 主要 通过 颖 传输 。 右 下 : 当 颖 没有 触及 叶子 时 ， 振 
动 通过 腿 传 输 到 了 底部 。 [ 玛 格 丽 特 尼 尔 森 绘制 ， 基 于 F.Roces，J.Tautz , 
andB.H.lldobler “Stridulationinleaf-cuttingants : short- 
rangerecruitmentthroughplant- 
bornevibrations , "Naturwissenschaften80(11) : 521-524(1993), ] 
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图 示 5 上 图 : 在 切入 一 片 嫩 叶 显 合 头 部 的 运动 。 下 图 : 四 次 撕 咬 过 程 中 的 
摩擦 声 。 柱 状 图 显示 了 在 400 毫 米 时 长 内 被 记录 到 的 残 波 的 数量 。 下 面 的 
扫描 图 描绘 了 对 一 片 叶 子 的 摩擦 声 进行 的 原始 激光 刺激 测量 。 箭 头 指示 的 
是 上 面 显示 的 四 次 切割 阶段 所 发 生 的 时 间 。[ 由 玛 格 丽 特 :尼尔森 重 绘 ， 基 
于 F.Roces , J , Tautz , and B.Holldobler,"Stridulation in leaf-cutting 
ants:short-range recruitment through plant-borne 
vibrations,"Naturwissenschaften 80(11):521-524(1993), ] 


在 过 去 20 年 里 ， 为 了 研究 切 叶 蚁 的 负荷 选择 问题 ， 研 究 人 员 发 表 了 不 计 其 
数 的 论文 ， 我 不 打算 在 这 里 回顾 众多 不 同 、 有 时 互相 矛盾 的 结论 。 很 显 
然 ， 影 响 负 和 荷 的 参量 众多 。 虽 然 ， 正 如 所 提 太 的 那样 ， 切 叶 工 蚁 的 体形 和 
被 切割 的 叶子 碎片 大 小 (面积 ) 之 间 存 在 对 应 关系 ， 但 碎片 大 小 并 不 总 是 
AERA (ME) 的 最 佳 参量 。 其 原因 在 于 ， 碎 片 的 质量 既 取 决 于 单位 面 
积 的 叶子 质量 ， 也 取决 于 碎片 的 体积 。 大 头 切 叶 蚁 和 得 克 萨 斯 切 叶 蚁 的 吏 
akada aiia D 相反 地 ， 不 同体 形 的 工 
蚁 倾向 于 切割 密度 不 同 的 在 其 他 美洲 切 叶 蚁 属 虹 z 


已 经 证 明 ， 叶 子 密 度 越 大 ， pen), 
运输 时 叶子 碎片 的 质量 也 影响 运输 蚂蚁 的 奔跑 速度 ， 并 且 这 两 种 参量 ( 运 


输 质 晤 和 补给 时 间 ) KREMER DARD), T TETTE 

eet MCR EN We ad P en 
BET. tr 较 重 的 负荷 会 使 运输 时 间 延 长 ， 而 这 有 可 能 造成 其 他 有 害 
的 后 果 。 例 如 “食物 源 信息 向 群落 的 传输 有 可 能 被 耽误 ， 从 而 削弱 征召 的 
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大 小 对 叶子 运输 者 的 影响 最 小 。 个 体 最 大 化 模式 虽然 在 独居 的 砚 食 动物 中 
是 有 利 的 ， 但 它们 无 论 如 何 都 无 法 解释 美洲 切 叶 蚁 属 运 输 者 做 出 的 负荷 选 


择 ( 生 实际 的 情况 有 可 能 是 ， 低 负荷 可 以 实现 速度 的 最 大 化 ， 但 这 是 天 
Posset N ee 


受到 众 入 多 因素 的 影响 ， 其 中 包括 工 蚁 的 体形 、 切割 的 E 量 消耗 、 叶 子 的 密 
度 (质量 ) 、 迅 速 把 砚 食 信息 传送 到 群落 的 需要 、 收 获 地 点 的 距离 、 植 物 
的 品质 ， 以 及 “运营 成 本 ” “运营 成 本 很 有 可 外 拒 随 着 碎片 的 增 大 而 增加 。 

还 有 一 个 方面 与 切 叶 蚁 的 收获 选择 有 天 。 备 纳 沃 思 及 其 同事 进行 的 一 项 研 
究 证 明 ， 哥 伦比 亚 切 叶 蚁 觅 食 者 愿意 从 受 旱 的 植物 上 收获 叶片 ; 它们 从 受 


时 植物 个 体 的 叶子 上 收获 的 叶子 碎片 要 远 远 超过 从 生长 茂盛 的 叶子 上 收获 
的 叶子 碎片 。 进 一 步 的 分 析 显 示 ， 蚂 蚁 之 所 以 青睐 受 旱 的 叶子 ， 是 因为 这 


些 叶子 包含 浓度 更 高 的 所 基 酸 睛 气 酸 和 破水 化 合 物 Coma) ©. 


彩色 插图 30 上 图 : 塞 氏 美 切 叶 蚁 的 工 蚁 负载 叶子 碎片 ， 进 入 “ 伞 ” 位 ， 以 便 


把 碎片 带 回 巢 去 。 〈 摄影 : 伯 特 . 翟 尔 多 布 勒 ) 下 图 : 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚊 
捡拾 的 叶子 。 负 责 运 输 的 蚂蚁 捡 起 从 树 上 的 收获 地 点 掉 到 地 上 的 叶子 碎 
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片 ， 然 后 把 它们 运 回 巢 去 。 


彩色 插图 31 美洲 切 叶 蚁 属 蚂蚁 把 收获 的 植物 碎片 运 回 业 去。 
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队 一 般 都 被 叶子 运输 者 包围 着 。 
( 摄影 : 休 伯 特 -赫兹 ) 


径 也 清晰 可 见 ， 维 修道 路 的 工 蚁 经 常 清理 路 面 上 的 植物 。 ( 摄影 : 休 伯 特 : 
HAZE ) 
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工 蚁 和 庞大 的 蚁 后 之 间 的 体形 和 解剖 差异 尤其 显著 。 蚁 后 是 这 个 社会 唯一 
的 繁殖 性 个 体 。 在 比较 蚁 后 巨大 的 卵巢 和 工 蚁 “退化 的 ”卵巢 时 ， 这 种 差异 
达到 了 顶点 。 


随 着 蚂蚁 年 龄 的 增长 ， 其 体形 的 改变 使 得 其 劳动 内 容 也 发 生 了 转变 。 例 

如 ， 在 塞 氏 美 切 叶 蚁 四 个 身体 等 级 中 ， 至 少 有 三 个 经 历 过 因 年 龄 增长 而 发 
生 的 行为 变化 。 虽 然 与 其 他 蚂蚁 系统 相 比 ， 这 一 蚁 种 和 其 他 美洲 切 叶 蚁 属 
蚁 种 中 的 等 级 和 劳动 分 工 非常 复杂 ， 但 出 和 意料 的 是 ， 这 些 分 化 都 源 自 一 
些 基 本 变化 ， 如 体形 差异 、 异 速生 长 、 异 态 行为 的 增加 。 实 际 上 ， 在 其 等 
级 的 设计 上 ， 一 般 的 蚂蚁 和 特殊 的 美 MORBA 蚂蚁 都 受到 严格 限制 。 各 
种 蚁 类 都 以 一 个 单一 的 变形 规则 来 创建 身体 等 级 ， 而 这 一 规则 可 以 转化 为 
一 种 单一 的 异 速 生长 曲线 ， 适用 于 任何 一 对 有 具体 的 维度 ， 如 头 宽 与 前 胸 背 
板 宽 。 因 此 ， 无 论 在 哪个 方面 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 都 没有 进化 到 接近 可 能 

的 极限 。 任 务 比 等 级 多 得 多 。 根 据 初步 的 粗略 估计 ， 七 个 等 级 要 承担 的 任 
务 多 达 20~30 种 。 不 仅 如 此 ， 你 还 可 以 在 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 中 分 辨 出 另外 
一 种 限制 了 身体 等 级 划分 的 重要 现象 ， 即 行为 多 态 的 进化 超越 了 形体 多 

态 。 在 进化 的 过 程 中 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 创建 劳动 分 工 ， 主 要 是 通过 大 
大 扩大 工 蚁 的 体形 差异 ， 并 增添 适量 的 异 速生 长 和 相对 而 言 数量 要 大 得 多 


sx 由 


作为 工 蚁 体形 变化 的 一 种 反映 ， 蜡 态 行为 在 特定 的 范畴 内 有 规律 的 变化 。 
me 分 现象 关系 密切 。 abe 当 任务 被 分 成 两 个 或 两 个 以 上 的 
续 阶 段 ， 从 而 让 材料 从 一 只 工 蚁 被 传 到 另 一 只 那里 ， 就 是 一 种 任务 划 


蚁 学 家 知道 , 这 种 现象 存在 于 不 同 环境 下 的 多 个 A E 这 包括 
eeu ' 传 桶 救火 式 ?收获 。 在 这 种 收获 方式 中 ， SET RTE HF, 然 


后 扔 到 地 面 上 ， 下 一 组 工 蚁 做 进一步 的 切割 (彩色 插图 30 ) 。 其 他 工 蚁 沿 
着 路 径 运送 材料 ， 传 递 的 距离 不 等 ， 直 到 把 材料 运 回 梨 里 ( 彩色 插图 32 和 
mE PI: nor 例如 哥伦比亚 切 叶 蚁 ， 运 输 者 沿 
= az En 个 或 多 个 储藏 所 。 在 其 他 蚁 种 中 ， 包 括 德 耸 怀 德 切 叶 蚁 ， 
叶子 则 被 随意 丢 在 路 径 上 ， 彼 此 距离 不 等 。 在 德 伦 怀 德 切 叶 蚁 中 ， 沿 着 已 
PL Eh A ee AT 最 远 运输 ERG ISO =) 
REN J, 由 司 的 工 蚁 来 执行 。 由 于 切 


外 ， 也 不 存在 物理 痕迹 。 在 这 样 的 状况 下 ， 切 叶 者 通常 独自 把 草 叶 片 运 回 
家 。 然 而， 如 果 肌 食 路 径 较 长 ， 工 蚁 会 组 成 运输 链 ， 每 片 草 叶 由 2 一 5 只 工 
蚁 运输 。 一 般 来 说 ， 第 一 批 运输 者 只 运输 一 小 段 距离 ， 就 会 将 碎片 丢掉 。 
有 了 时候， 切 叶 者 会 参与 第 一 阶段 的 收获 物 运 输 。 但 是 ， 在 扔 掉 运 输 的 东西 
后 ， 它 们 通常 会 返回 收获 区 。 最 后 一 批 运输 者 运输 距离 最 长 。 此 外 ， 扔 掉 
被 运输 的 叶子 碎片 的 可 能 性 与 工 蚁 的 体形 和 运输 量 无 天 。 


德 伦 怀 德 切 叶 蚁 的 这 种 运输 链 有 什么 优点 呢 ? 曾 有 人 提出 ， 对 那些 为 了 把 
收获 的 叶子 碎片 运输 到 巢 里 的 切 叶 蚁 蚁 种 来 说 ， 这 样 可 以 实现 运输 量 的 最 


大 化 。 然 而 , 实验 数据 并 不 支持 这 样 的 假设 入) 


在 把 收获 物 运 回 巢 的 运输 链 中 ， 就 像 德 伦 怀 德 切 叶 蚁 的 那样 ， 最 后 阶段 的 
运输 者 搬运 的 距离 最 远 ， MG qu ( Carl Anderson ) 及 其 同事 探讨 了 
这 一 模式 的 几 种 优点 和 缺陷 注 )， 他 们 认为 ， 这 样 的 任务 划分 有 可 能 会 提 
a ea 
专家 ， 因 而 群落 的 总 体 资源 回收 率 应 该 更 高 ， 但 是 ， 实 验证 据 也 并 不 完全 
支持 这 些 理论 性 的 推理 ， 


最 后 ， 杰 奎 琳 :罗斯 查 德 (Jacqueline Röschard ) 和 弗 拉 维 奥 . 罗 塞 斯 
( Flavio Roces ) 提出 了 第 三 种 假说 : ae 
RAC 贰 量 的 信息 的 传输 :二 '。 他 们 认为 ， 在 路 径 
Ee ERIE SURED EMIS, Ik ERR 
短 距 离 移 动 促 进 了 踪迹 信息 素 标 记 的 加 固 ， 而 踪迹 信息 素 的 加 固 又 促进 肌 
食 力量 的 征召 和 随后 的 对 收获 地 点 的 独占 。 委 在 路 径 上 的 碎片 或 许 还 可 以 
充当 信息 信号 。 例 如 ， 外 出 的 砚 食 者 有 可 能 获取 正在 被 收获 的 资源 的 信 
息 。 如 果 这 种 “信息 传输 假说 ”是 正确 的 ， 那 么 在 信息 很 珍贵 ( 例如 发 现 了 
高 品质 的 资源 ) 的 条 件 下 ， 或 者 当 群 落 收获 匮乏 时 ， 那 么 可 以 预计 ， 运 输 


链 的 形 T PI 罗斯 查 德 和 罗 塞 斯 已 经 获得 了 支持 这 一 推测 的 
URN, 


田野 实验 已 经 证 明 ， 当 被 选中 的 砚 食 地 点 出 现 高 品质 的 植物 碎片 时 ， 运 输 
链 的 形成 更 加 频繁 ， 并 且 与 碎片 大 小 无 天。 此 外 ， 高 品质 碎片 从 一 个 运输 
者 传递 到 下 一 个 运输 者 经 过 的 距离 更 短 。 更 多 的 运输 链 和 运输 链 中 更 多 的 
片段 是 对 运输 物 的 吸引 力 的 回应 ， 可 以 让 最 初 的 肌 食 者 更 快 地 返回 觅 食 地 
点 。 正 如 研究 人 员 推 测 的 那样 ， 这 些 结果 表明 ， 运 输 链 增强 了 群落 层面 的 
信息 流动 。 就 像 前 文 所 说 的 那样 ， 研 究 人 员 所 获得 的 天 于 相同 质量 、 不 同 
大 小 的 碎片 的 额外 信息 并 不 支持 那 种 假说 ， 即 : 运输 链 使 个 体 层面 的 负荷 


更 为 经 济 。 & 


总 之 ， 在 切 叶 蚁 中 ， 叶 子 的 质量 对 征召 和 收获 强度 影响 很 大 。 叶 子 质量 的 
参量 包括 叶子 的 柔嫩 度 、 营 养 成 分 ， 以 及 次 级 植物 化 学 物质 的 存在 和 数 
量 。 在 一 次 实验 中 ， 实 验 者 给 大 头 切 叶 蚁 提供 了 来 自 哥 斯 达 黎 加 热带 落叶 
林 的 49 种 木 本 植物 的 新 鲜 叶 子 ， 以 检验 它们 的 收获 偏好 。 叶 子 的 蛋白 质 含 
量 和 被 切割 的 碎片 的 数量 成 正比 , a: a gee 

互 影响 ， 决 定 料 对 讽 食 蚂蚁 的 吸引 度 \ 一 '。 在 另外 一 项 相 ; 
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子 包含 更 多 的 次 级 化 学 物质 ， 营 养 成 分 则 不 及 后 者 。 但 后 者 的 硬度 是 前 者 
的 三 倍 ， 因 此 更 难 切割 。 研 究 人 员 断 定 ， 和 群落 栖息 地 的 质量 可 能 决定 了 一 
个 群落 收获 的 不 大 适 宜 的 叶子 的 多 寞 。 那 些 在 非常 适宜 的 寄主 植物 上 安家 
并 收获 的 蚂蚁 避 开 了 印加 豆 ， 而 那些 栖息 地 品质 较 差 的 蚂蚁 接受 了 印加 
豆 。 但 是 ， ie pean inet , 后 者 收获 的 主要 是 在 别 的 方 

~ 大 理想 的 新 0 。 在 克里斯蒂 安 : 齐 格 Christian Ziegler HM 
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到 了 生动 展示 。 


就 这 样 ， 几 组 证 据 链 显示 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 群落 的 收获 偏好 是 通过 平 
衡 几 种 参量 而 决定 的 。 而 且 ， 收 获 行为 不 仅 依赖 特殊 的 叶子 特征 ， 也 依赖 
作为 整体 的 生态 系统 的 特性 。 但 是 ， 由 于 比较 测定 侧重 的 参量 不 多 ， 故 这 


种 方法 无 法 捕捉 到 这 些 蚂 蚁 的 收获 选择 负载 ， 难 以 呈现 多 变 的 图 景 ` 一 '。 
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第 七 章 ” 美 洲 切 叶 蚁 属 的 通信 


美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 高 度 组 织 性 的 合作 竞 食 有 赖 于 其 信息 传输 和 社会 

信 。 信 息 传输 有 很 多 发 生 在 它们 收获 、 采 集 的 路 上 。 切 叶 蚁 以 其 Fer 
iB, 踊 山 涉 水 ， "的 疯 食 路 线 著称 ( 彩色 插图 32 和 33 ) 。 这 些 道路 非常 明 
显 ， 人 肉眼 即 可 识别 。 道 路 引领 砚 食 者 前 往 收 获 地 点 并 从 那里 返回 。 收 获 
地 点 大 多 是 树冠 ， 大 头 切 叶 蚁 、 哥 伦比 亚 切 叶 蚁 和 塞 氏 美 切 叶 蚁 只 以 此 为 
收获 地 点 。 对 其 他 蚁 种 而 言 ， 收获 地 点 也 可 以 是 热带 草丛， 比如 德 伦 怀 德 
切 叶 蚊 专门 以 草 叶 为 目标 。 早 先 的 行为 实验 显示 ， 现 食 轨迹 是 蚂蚁 用 毒 腺 
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久 的 定向 线索 AA QUARTER 的 从 SACR AS ， 以 
及 其 引起 的 反应 仍 有 待 说 明 ， 但 觅 食 行为 中 信息 素 通信 的 一 些 重要 方面 已 


经 得 到 了 n3] 
某 些 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 的 挥发 性 征召 成 分 是 第 一 蚂蚁 踪迹 信息 素 ， 其 化 学 


结构 已 经 被 确定 (< ， 这 种 化 合 物 是 甲 基 4- AL 
Een 


m, 
合 物 都 充当 了 一 种 征召 踪迹 信息 素 。 Are ren 召 踪迹 


言 息 素 成 分 是 3- 乙 基 -2 ，5- 二 甲 基 吡 嗪 (EDMP E) 当 用 少量 此 类 物质 
ae Rene HEN Werne 
M, 即便 实验 者 画 出 的 轨迹 迁 回 曲折 ， 它们 也 始终 追踪 前 进 。MMPC 的 效 
力 极其 惊人 ， 在 理论 上 , 1 毫克 这 种 物质 就 足以 画 出 让 得 克 萨 斯 切 叶 蚁 和 


AAT MRR SE BUS Em jan 生 有 关 德 伦 怀 德 
A 顶 实 验 中 ， 这 一 记录 吾 经 DE. 1S. es EU 
铺设 一 条 绕 地 球 转 60 圈 的 轨迹 ， 其 效果 足以 让 这 种 切 草 切 叶 蚁 群落 中 大 约 


50% 的 工 蚁 沿 着 这 条 轨迹 行进 


实际 上 ， 有 数 项 研究 显示 ， 在 切 叶 蚁 中 ， 和 气味 可 以 引导 多 种 多 样 的 行为 ， 
其 对 气味 的 敏感 性 令 人 吃惊 。 并 不 令 人 意外 的 是 ， 植 菌 蚂蚁 的 嗅觉 系统 发 
育 极 佳 。 在 昆虫 中 ， 一 般 而 言 ， 嗅觉 路 径 始 于 触须 ， 嗅觉 感受 器 就 位 于 那 
里 ( 彩色 插图 34 ) 。 这 些 感觉 神经 元 把 气味 分 子 信息 带 给 触须 叶 ， me 
叶 是 大 脑 的 一 部 分 (中 脑 ) 。 触 须 叶 由 密密麻麻 的 神经 纤维 球 构成 ， 感 党 
神经 元 和 投射 神经 元 在 那里 连接 起 来 ， 后 者 把 信息 传输 到 更 高 级 的 大 脑 中 
心 ( 例 如 所 谓 的 蘑 妆 体 ) 。 就 嗅觉 系统 的 调节 能 力 而 言 ， 触须 叶 中 神经 纤 
维 球 的 数量 是 一 种 良好 的 指标 。 举 个 例子 ， 果 蝇 的 每 个 触须 叶 中 仅 有 43 个 


神经 纤维 球 ， 而 所 有 被 调查 过 的 植 菌 蚂蚁 的 每 个 触须 叶 中 的 神经 纤维 球 都 
不 少 于 257 个 。 正 如 克里斯蒂 娜 凯 贝尔 (Christina Kelber ) 及 其 合作 者 在 
一 项 比较 神经 解剖 学 研究 中 完美 证 明 的 那样 ， 低 级 植 菌 蚂 蚁 中 的 梅里 蚁 

( Apterostigma mayri ) 的 神经 纤维 球 最 多 ， 达 630 个 。 在 切 叶 蚁 中 ， 神 经 
纤维 球 的 数量 不 等 ， 为 336 一 459 个 ， 具 体 数 量 取决 于 蚁 种 。 此 外 ， 在 每 个 
触须 叶 中 的 神经 入 口 附 近 ， 切 叶 蚁 中 较 大 的 工 蚁 拥有 极 大 的 神经 纤维 球 

(巨神 经 纤维 球 ) 。 间 接 证 据 显 示 ， 这 种 巨神 经 纤维 球 参与 了 踪迹 信息 素 


计 息 的 处 理 ( 彩色 插图 34 ) (入) 


彩色 插图 34 美洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 的 大 脑 及 其 与 头 部 的 主要 感觉 器 官 (触须 
和 眼睛 ) 的 连接 示意 图 。 上 图 和 左下 图 : 美洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 大 脑 的 三 维 重 
建 ， 基 于 显 微 解剖 。AL (红色 ) : Alt, OLE : 视觉 叶 (注意 : 连 
接 眼 睛 和 视 沉 叶 的 大 薄膜 没有 被 显示 ) PB CRIE) : 前 脑 。CC ( 蓝 
E) : 中 央 复 合体 。MB (黄色 ) : 蘑菇 体 。 右 下 图 : 触须 叶 和 神经 纤维 
球 的 特写 。AN (Re) : 触须 神经 。MG (红色 ) : 巨神 经 纤维 球 。( 绘 
制 : 克里斯蒂 娜 - 凯 贝尔 ) 


参加 我 们 公开 课 的 人 经 常 询问 蚂蚁 是 否 有 大 脑 ， 如 果 得 到 否定 的 答案 ， 他 
们 就 会 好 奇 “ 没 有 大 脑 的 蚂蚁 为 何 能 做 所 有 这 些 非凡 壮举 ”。 这 种 误解 也 许 
在 一 定 程度 上 源 于 一 句 话 ， 这 句 话 出 自 刘 易 斯 -托马斯 ( Lewis Thomas ) 
于 1974 年 出 版 的 那 本 精彩 之 作 《 细 胞 生命 的 礼赞 》 (The Lives of a 
Cel), 。 这 和 句 话 是 这 样 说 的 :“ 不 能 认为 田野 里 的 一 只 孤独 的 蚂蚁 有 多 少 想 
法 。 说 真 的 ， 他 只 有 被 纤维 串联 在 一 起 的 几 个 神经 元 ， 完 全 不 可 能 拥有 一 
个 头脑 ， 更 别 说 一 种 想法 了 。 ?刘易斯 .托马斯 至 少 在 两 点 上 错 了 。 他 说 的 


蚂蚁 不 应 是 “他 ”， 而 是 “她 ”， 因 为 所 有 的 蚂蚁 社会 大 部 分 时 间 都 仅 包含 峻 
性 。 至 于 雄性 ， 正 如 我 们 已 对 讨论 过 的 那样 ， 通常 生命 短暂 ， 它 们 唯一 的 
使 命 是 把 精子 送 入 蚁 后 体内 的 受精 圳 。 更 重要 的 是 ， 不 仅仅 只 有 “被 纤维 
串联 在 一 起 的 几 个 神经 元 ”。 实 际 上 ， 通过 轴 突 、 树 突 互相 连接 的 神经 元 
有 近 100 万 个 ， 它 们 被 组 织 成 了 一 个 神经 系统 ， 以 及 一 个 彩色 插图 34 所 示 
的 结构 惊人 的 大 脑 。 正 如 我 们 刚才 提 到 的 那样 ， 大 脑 中 化 学 信号 的 察 知 和 
处 理 特别 复杂 。 


远 距 离 观 食 路 线 的 信息 素 标志 S ci 然 
,信息 素 的 沉淀 、 Aes 其 中 包括 
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素 不 仅 被 用 来 标记 主要 路 线 “也 标记 蚂 蚊 
ee LEN 

通过 痘 加 信息 素 以 外 的 信号 予以 调节 。 实 际 上 ， 目 前 研究 人 
只 发 现 过 


通 
现 过 一 EE) 整体 的 切 叶 由 
ER an an 
的 叶子 上 切割 碎片 ， 直 到 那里 除了 一 些 叶脉 之 外 一 无 所 有 ， 而 附近 的 叶子 
仍 几乎 原封 不 动 ( 彩色 插图 35 和 36 ) 。 那 些 被 砚 食 者 频 每 光顾 的 叶子 好 像 
比 其 他 叶子 更 可 取 ， 也 许 是 因为 它们 比较 和 柔嫩， 或 富 含 糖 和 氨基 酸 ， 或 全 
有 较 少 的 次 级 植物 性 化 合 物 。 通 过 发 出 释 加 的 特殊 短 距 征召 信号 ， 蚂 蚁 得 
以 把 局 集 的 砚 食 者 征召 到 这 些 高 品质 的 叶子 那里 ， 下 面 说 说 过 程 。 一 些 切 
割 叶片 的 美洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 制造 了 一 些 摩 控 声 。 利 用 激光 多 普 勒 振动 测量 
仪 ， 研 究 人 员 已 经 能 够 记录 蚂蚁 在 叶子 表面 上 传输 的 信号 ( 见于 图 示 
4 ) 。 由 于 实验 中 提供 的 叶子 的 质量 不 同 ， 在 切割 过 程 中 摩擦 发 声 的 工 蚁 
的 比例 也 明显 不 同 。 当 提供 的 是 嫩 叶 而 非 病 叶 时 ， 摩 擦 时 发 声 的 蚂蚁 明显 
增多 。 当 两 种 叶子 的 质量 被 糖衣 强化 时 ， 几 乎 所 有 正在 切割 的 工 蚁 都 摩擦 
发 声 ， 这 说 明 无 论 被 切割 的 材料 的 物理 特性 如 何不 同 都 没有 关系 。 这 些 观 
察 显 示 ， 摩 擦 振动 的 制造 受 叶子 质量 影响 ， 切 叶 的 觅 食 者 运用 这 种 声音 向 
附近 的 梨 伴 告 知 叶子 的 质量 。 


20 世 纪 60 年 代 ， 休 伯 特 :马克 尔 ( Hubert Markl ) 用 一 系列 巧妙 的 实验 证 
明 ， 切 叶 蚁 并 不 是 对 由 空气 传播 的 摩擦 声 做 出 反应 ， 而 是 对 通过 实物 介质 
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HR 根 不 发 出 声响 的 嫩 梳 之 间 做 出 选择 。 在 面临 选择 时 ， 更 多 的 美 Pu 
叶 蚊 属 工 蚁 对 征召 信息 素 做 出 了 反应 ， 对 无 信息 素 、 仅 由 实物 介质 传播 的 
摩 探 振 动 做 出 反应 的 则 较 少 。 但 是 ， 当 征召 信息 素 和 振动 信 号 被 合并 起 来 
时 ， 征召 信 息 素 的 效果 被 大 大 加 强 了 。 在 自然 状态 下 ， 通 过 定位 振动 源 ， 
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附近 的 工 蚁 对 通过 植物 材料 传播 的 摩擦 振动 做 出 了 反应 ， 然 后 加 入 叶子 切 
割 作 "ol 


彩色 插图 35 巴拿马 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 的 收获 地 点 。 一 些 叶子 被 切割 到 


尽 ， 另 一 些 则 原封 不 动 。 〈 摄影 : 伯 特 . 霍 尔 多 布 勒 ) 


彩色 插图 36 巴拿马 ， 遭 到 哥伦比亚 切 叶 蚁 “光顾 ”的 轻 木 Ochroma 


pyramidale ) WE. 有 一 部 分 叶子 ， 切 叶 蚁 仅 留 下 了 一 些 坚 硬 的 叶脉 ， 其 
他 叶子 则 原封 不 动 。( 摄影 : 休 伯 特 . 赫 兹 ) 


蚂蚁 对 摩 探 振 动 的 反应 是 有 环境 特异 性 的 。 在 保卫 巢 从 的 过 程 中 ， 塞 氏 美 
切 叶 蚁 的 工 蚁 摩擦 发 声 ， 将 其 用 作 报警 信号 。 由 于 摩擦 也 自动 地 促进 了 切 
叶 过 程 ， 研 究 人 员 顺 理 成 章 地 认为 ， 切 叶 是 摩擦 的 第 一 作用 ， 它 在 通信 中 
的 运用 是 进化 中 的 一 种 衍生 观点 。 然 而 ， 后 来 的 研究 提供 的 间接 证 据 证 
明 ， 情 况 恰恰 相反 : 振动 对 切割 的 促进 更 可 能 是 一 种 源 自 通 信 过 程 的 附加 
益处 

切 叶 蚁 在 梨 从 建设 的 过 程 中 也 频频 摩 探 发声 ， 尤 其 是 在 用 它们 的 频 搬 运 土 
坟 颗 粒 时 。 摩 探 振动 可 能 起 到 了 近 距 离 征 召 的 作用 ， 以 便 从 巢 伴 那里 获取 
帮助 。 但 是 ， 同样 有 可 能 的 是 ， 通 过 充当 振动 气 钻 ， 产生 的 振动 同时 强化 


了 挖掘 能 力 。 & 


还 有 一 种 情况 ， 切 叶 蚁 的 摩 探 发 声 也 在 其 中 起 到 了 通信 的 作用 。 最 小 的 工 
蚁 ( 指 最 小 的 工 蚁 等 级 ) 经 常 骑 在 被 其 他 蚂蚁 带 回 巢 的 叶子 碎片 上 ( 图 示 
3， 彩 色 插 图 24 和 37 ) 。 这 些微 小 的 警卫 蚁 保护 着 叶子 运输 者 ， 使 其 免 遭 
寄生 的 蚤 蝇 的 攻击 ， 让 和 草 蝇 无 法 在 它们 的 姊妹 身上 产 卵 。 研 究 人 员 已 经 证 
明 ， 通 过 植物 传播 的 摩擦 振动 ， 叶 子 运输 者 告知 搭便 车 者 ， 它 们 做 好 了 背 
上 叶子 回 家 的 准备 。 叶 子 运输 者 在 这 一 最 初 的 运输 阶段 制造 的 摩擦 振动 似 


乎 鹃 引 了 最 小 的 蚂蚁 ， 后 者 会 爬 到 oem TES ERU, 


彩色 插图 37 一 只 大 头 切 叶 蚁 工 蚁 运载 着 一 块 叶子 碎片 ， 小 个 子 的 巢 伴 骑 
在 叶片 上 面 ， 就 像 在 搭便 车 。 较 大 的 蚂蚁 在 装载 时 制造 摩擦 振动 ， 吸 引 小 
蚂蚁 爬 到 它们 上 面 。 拱 便 车 的 蚂蚁 保护 着 不 能 自卫 的 运输 者 ， 使 其 免 遭 寄 
生 草 蝇 的 攻击 。 (〈 摄影 : 亚 历 克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


无 论 是 困 在 一 处 局 部 塌方 中 ， 还 是 遭遇 敌对 的 蚂蚁 ， 受 到 阻碍 、 无 法 自由 
移动 的 切 叶 工 蚁 都 会 制造 明显 的 摩擦 振动 。 通 过 介质 传输 的 摩擦 振动 在 梨 
半 中 引发 了 近 距 报警 效应 ,三 。 曲 蚁 受到 报警 信号 的 8 是 开始 控 
Discs eh. Genre, 
信号 通常 有 多 种 模式 ， 机 械 摩 控 有 力 地 配合 了 报警 信息 素 。 然 而 ， 在 一 场 
大 规模 的 挑 主 性 互动 中 ， 如 领地 防御 有 数 十 、 数 百 只 蚂蚁 卷 入 混战 ， 与 防 
御 性 分 泌 物 结合 在 一 起 的 信息 素 在 此 时 则 重要 得 多 。 


就 像 其 他 大 多 数 蚁 种 的 工 蚁 那样 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 和 顶 切 叶 蚁 属 的 工 蚁 在 其 
FEAR ER EDAD OSEE ) 里 生产 报警 信息 素 。 实 际 上 ， 塞 氏 美 切 
叶 蚁 的 下 显 腺 信息 素 是 在 化 学 和 行头 寺 点 的 第 一 批 信 息 素 之 一 三/ 

men 
主要 化 合 物 是 柠檬 醛 。 他 们 注意 到 ， 大 型 工 蚁 ( 兵 蚁 ) 的 下 里 腺 相对 较 

大 。 他 们 估计 ， 下 里 腺 占据 了 头 壳 体积 的 五 分 之 一 。 在 行为 检验 中 ， 他 们 
证 明 ， 那 些 分 泌 物 具有 一 种 报警 和 排斥 功能 。 其 他 研究 人 员 后 来 进行 的 研 


究 得 出 的 结果 则 不 同 : 虽然 他 们 识别 出 柠檬 醛 、 香 叶 醛 、 "Oe 以 及 众 
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功能 。 当 然 ， 如 果 考 察 工 蚁 等 级 的 下 额 腺 分 泌 物 因 年 龄 au. 
化 ， 那 么 分 析 工 蚁 在 不 同 的 位 置 和 行为 背景 中 对 这 些 成 分 做 出 的 反应 ， 
会 很 有 趣 
对 超 个 体 的 运转 而 言 ， 最 为 重要 的 是 其 蚁 后 ( 发 挥 繁殖 单位 作用 ) 和 工 蚁 
(构成 了 其 躯体 单位 ) 之 间 的 通信 。 在 其 10 年 以 上 的 生命 周期 里 ， 一 个 大 
型 美洲 切 叶 蚁 属 群 落 的 蚁 后 能 够 生育 多 达 1.5 亿 的 女儿 ， 其 中 绝 大 多 数 是 
工 蚁 。 在 每 一 年 里 ， 成 熟 的 群落 里 有 数 干 只 上 肉 性 没 长 成 工 蚁 ， 而 是 长 成 有 
翅 的 蚁 后 ， 每 只 蚁 后 都 能 交配 并 独自 创建 一 个 新 群落 。 此 外 ， 每 年 每 只 蚁 
后 都 有 数 干 个 后 裔 从 未 受精 卵 发 育成 短命 的 雄 蚁 。 通 过 年 轻 的 蚁 后 和 雄 
蚁 ， 群 落 繁殖 并 传播 了 它 的 基因 。 能 够 产生 最 大 数量 健康 生殖 体 的 群落 ， 
其 基因 保存 到 下 一 代 的 概率 最 大 。 然 而 ， 要 生产 如 此 之 大 的 产量 ， 群 落 需 
要 大 批 工 蚁 ， 以 确保 并 恢复 十 分 消耗 能 源 的 繁殖 群体 所 需 的 资源 。 毫 不 夸 
张 地 说 ， 工 蚁 的 唯一 目的 是 把 尽 可 能 多 的 王室 成 员 带 入 世界 


E rt les ode hd nee 
工 蚁 清洗 身体 、 喂 食 ， 产 下 大 量 的 卵 。 粗 略 的 计算 显示 ， 一 个 成 熟 的 群落 
DRE EEA FONN 每 天 产 下 28800 个 ， 每 年 产 下 10512000 
。 在 能 生育 的 蚁 后 存在 的 情况 下 ， 某 穴 工 蚁 通常 仅 产 下 畸形 的 营养 卵 ， 
on & T WA. 如 果 在 完整 的 美 洲 切 叶 蚁 属 群落 里 ， 工 蚁 产 下 了 
能 存活 的 卵 ， 那 么 这 将 会 对 群落 的 效率 产生 消极 影响 ， 严 重 妨 碍 在 群落 数 
量 上 与 其 他 群落 开展 的 生殖 竞争 。 因 此 ， 我 们 应 该 预计 ， 蘑 穴 工 蚁 会 持续 
收 到 关于 它们 的 蚁 后 的 存在 和 生育 力 的 信息 。 但 是 ， 在 巨大 的 美洲 切 叶 蚁 
属 群落 中 ， 蚁 后 、 工 蚁 之 间 的 通信 怎样 才能 进行 呢 ? 我 们 目前 还 不 知道 ， 
但 我 们 能 够 以 其 他 信息 为 基础 ， 做 出 合理 的 推测 。 


美洲 切 叶 蚁 属 蚁 后 基本 上 一 直 待 在 广大 的 巢穴 结构 中 央 的 菌 转 室 中 的 一 间 
里 ， 几 乎 一 动不动 。 它 在 那里 几乎 什么 也 不 做 ， 主 要 吃 营养 卵 , 产 下 生殖 
卵 。 它 产 下 的 卵 随 后 被 工 蚁 分 散 到 整个 菌 围 。 (这样 的 分 散 是 必要 的 ， 
为 如 果 那 些 卵 留 在 蚁 后 室 里 ， 蚁 后 可 能 会 被 越 来 越 多 的 卵 问 死 。 ) 分 散 的 
WEARS 靠 带 着 蚁 后 存在 的 信息 呢 ? 研究 人 员 最 近 已 经 证 明 ， 在 单 雌 的 路 
木 蚁 佛罗里达 弓 背 蚁 ( Camponotus floridanus ) 中 ， 这 种 形式 的 通信 的 确 
发 生 了 。 蚁 后 产 的 卵 被 涂 上 了 蚁 后 特有 的 碳 氨 化 合 物 ， 这 些 化 合 物 充当 了 


= Hot HN d4 


一 种 显示 蚁 后 生育 games) 工 蚁 对 这 种 信息 素 做 出 的 回应 就 是 限制 
ETUR en, 


后 的 信 言 号 。 AMR BARES 似乎 很 有 可 能 发 现 相似 的 蚁 后 


号 传播 方式 。 
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第 八 草 ” 蚁 -真菌 共生 


只 要 两 种 有 机 体 像 切 叶 蚁 和 它们 栽培 的 真菌 那样 生活 在 密切 的 互惠 共生 关 
系 中 ， 我 们 就 有 理由 认为 这 两 种 共生 生物 之 间 会 存在 交流 。 真 菌 也 许 会 向 
自己 的 寄主 蚂蚁 发 信号 ， 告 知 蚂蚁 自己 对 特殊 的 植物 培养 基 的 偏好 ， 或 变 
更 食谱 以 维持 营养 多 样 性 的 需求 ， 甚 至 对 有 害 培 养 基 的 存在 发 出 警报 。 截 
至 目前 ， 仪 有 为 数 不 多 的 一 些 研究 考察 了 真菌 和 寄主 蚂蚁 之 间 的 交流 的 可 
能 性 。 


研究 人 员 已 经 确定 ， 切 叶 蚁 收获 的 叶子 材料 的 选择 既 取 决 于 植物 的 物理 特 


取决 于 植物 的 Ce), 因 因此 ， 我 们 有 理由 推测 ， 如 果 植 物 材 
Hakan: ek Rese , a e SB Re a Be chevy), SAM , 


工 蚁 也 许 不 会 ne 可 能 要 过 几 个 小 时 ， 现 食 者 才 会 抛弃 


mem 5 gr E EEL ct 
Se Pus a IL 
怎样 传达 给 在 砚 食 的 工 蚁 呢 ? 


在 用 美洲 切 叶 蚊 属 和 项 切 叶 蚁 属 群落 做 的 实验 室 实验 中 , P. 里 德 利 ( P. 
Ridley) 及 其 合作 者 证 明 ， 蚂 蚁 懂得 回避 那些 包含 对 真菌 有 害 的 化 学 物质 
的 植物 材料 。 虽 然 砚 食 者 最 初 把 失 杂 着 放 线 菌 酮 〈 一 种 杀菌 剂 ) ERE 
料 运 进 了 莫 里 ， 但 它们 最 终 停止 了 收集 这 种 饵料 的 行为 ， 并 且 这 种 拒 收 持 
续 了 多 个 星期 。 同 时 ， 实 验 群 落 也 开始 拒 收 没有 被 那 种 杀菌 剂 物质 污染 的 
BE MAARN “如 果 培养 基 对 真菌 造成 了 毒害 ， 真菌 就 会 产生 一 种 
Ka 对 打 理 真菌 花园 的 蚂蚁 产生 负面 的 影响 ( 注 ) 在 一 项 后 续 研究 
员 尝试 追 院 这 一 假定 的 真菌 信号 的 路 径 \ 二 |， 他 们 的 结 
a | a Bus Een oR 


ciraaMne nannies 所 以 拒 收 行为 才 会 发 生 。 显 然 ， 
息 被 从 较 小 的 菌 围 工 蚁 传达 给 了 较 大 的 更 食 工 蚁 。 


真菌 组 织 受 外 界 因素 影响 后 释放 出 的 化 学 信号 的 特征 仍 有 待 描述 。 与 此 同 
时 ，R. D. 庄 斯 (R. D. North) 及 其 合作 者 提出 了 另 一 种 可 能 的 假说 : 当 

蚂蚁 探测 到 由 不 健康 或 死亡 的 真菌 导致 的 真菌 解体 产品 ， 就 会 开始 拒 收录 
种 饵料 。 例 如 工 蚁 会 把 死亡 的 真菌 和 “橙子 香精 ”联系 起 来 ， 随 后 拒 收 所 有 


amem =) 。 至 少 有 一 点 是 人 们 所 熟知 的 ， In een 


和 食物 联系 起 来 ， 正 如 事实 显示 的 那样 如 果 碰 到 过 遭受 污染 的 橙 
CAE LOB SIS SEE S SAEI. S S MARRE 可 以 佐证 


这 种 关联 性 学 习 的 存在 ， 如 果 业 里 的 切 叶 工 蚁 嗅 到 了 侦察 蚁 


n 4) 
BL tn DEA a 


状况 们 通过 什么 方式 传达 给 砚 食 者 = 
WA it LA ee Halte 


用 一 种 蚂蚁 探测 不 到 的 杀菌 剂 ( 环 已 酰 胺 ) 浸泡 叶片 ， 使 得 叶片 不 适 于 真 
菌 生长 。 蚂 蚁 随后 的 拒 收 行为 明确 朝向 了 个 别 杀 菌 剂 浸 泡 过 的 植物 种 类 。 

拒绝 在 被 浸泡 过 的 叶子 被 带 进 菌 围 10 小 时 之 后 才 开始 ， 然 后 至 少 持续 了 9 
个 星期 。 据 观察 ， 在 接触 过 包含 被 浸泡 过 的 叶片 的 菌 畏 后 ， 没 有 接触 过 浸 
泡 过 杀菌 剂 的 叶片 的 蚂蚁 也 开始 出 现 拒 收 行为 。 然 而 ，3 个 星期 后 ， 当 归 
蚁 被 <“ 强 喂 ” 以 前 被 浸泡 过 杀菌 剂 的 同 种 植物 中 未 被 浸泡 过 的 叶片 时 , 采集 
又 开始 了 。 这 再 次 证 明 ， 蚂蚁 从 真菌 那里 获得 信息 ， 知 晓 一 种 特殊 的 植物 
对 真菌 有 害 。 蚂 蚁 确定 了 有 害 植物 ， 以 后 会 避免 收获 它 。 然而 ， 当 真菌 没 
有 显示 这 种 负面 反应 时 ， 它 们 会 重新 开始 收获 这 种 植物 。 这 种 应 对 策略 明 
确 、 灵 活 的 对 不 适宜 的 培养 基 的 分 辨 机 制 可 以 避免 给 菌 围 供 应 包含 有 害 化 
合 物 的 植物 ， 因 为 在 切 叶 蚁 群落 非常 多 样 的 自然 栖息 地 中 ， 存 在 很 多 威胁 


真菌 生存 的 植物 
然而 ， 切 叶 蚁 群落 中 存在 另外 一 种 真菌 发 信号 的 方式 : 蚂蚁 辨认 出 共生 真 
BE. AIRE , 使 其 免 于 陷入 号 从 其 他 群 NER. 


尔 : 波 尔 森 ( Michael Poulsen ) 和 和 雅 各 nya (Jacobus 
E 最 近 做 的 实验 已 经 证 明 ， 原因 在 于 


A hi NA 
am. m Te té Fa + ave SSH i BEDA, 这 两 种 无 


性 繁殖 的 真菌 都 属于 在 基因 上 具有 多 样 性 的 同一 进化 支 。 研 究 者 把 一 对 菌 
丝 体 以 1.5 厘 米 间隔 嫁接 到 一 个 琼脂 培养 基 上 ， 并 对 来 自 不 同 群 沙 的 真菌 
的 适应 性 做 了 评估 。 两 个 月 后 ， 以 两 菌 丝 间 完 全 适应 到 完全 拒绝 作为 尺 
度 ， 研 究 人 员 对 菌 丝 体 的 相互 适应 性 进行 衡量 。 通 过 这 种 方式 ， 研 究 TAR 
证 明 ， 经 过 接触 ， 经 过 培养 的 真菌 会 积极 地 拒绝 来 自 其 他 ( 即使 是 临近 

的 ) 群落 的 菌 丝 体 碎片 。 拒绝 的 强度 与 共生 生物 之 间 的 总 的 基因 差异 成 正 
比 。 在 真菌 品种 里 研究 人 员 检 测 到 了 不 相 容 的 化 合 物 ， 但 其 化 学 结构 仍 有 


所 有 植 菌 蚂蚁 都 用 它们 自己 的 类 便 给 菌 转 施 肥 。 令 人 惊奇 的 是 ， 在 作为 食 
物 的 真菌 通过 蚂蚁 的 消化 道 期 间 ， 食物 中 对 植物 材料 进行 生物 化 学 降解 的 
真菌 酶 得 到 了 保存 。 在 蚂蚁 吃 了 真菌 后 ， 真菌 酶 和 其 他 类 便 物质 在 蚂蚁 的 
直肠 圳 里 累积 起 来 。 包 含 着 再 循环 的 真菌 酶 的 类 滴 随 后 被 堆积 到 新 切割 的 
叶子 碎片 承载 的 菌 丝 接种 体 上 ， 或 直接 堆积 到 较 老 的 真菌 上 。 来 自 另 外 一 


个 群落 的 蚂蚁 的 差 滴 会 对 菌 丝 成 长 产生 相同 的 不 相 容 效果 ， 就 像 直 接 引 入 
另外 一 个 群落 的 真菌 那样 。 真 菌 对 来 自 本 地 蚂蚁 的 凑 滴 的 拒绝 强度 与 接种 
体 、 接 受 它 的 本 地 真菌 之 间 的 遗传 距离 成 正比 。 奇 怪 的 是 ， 当 蚂蚁 被 迫 以 
不 相 容 的 共生 生物 为 食 10 天 或 更 长 之 后 ， 最 初 的 不 相 容 形 失 了 ， 开 始 相 

容 。 蚂 蚁 的 新 烘 滴 反而 变 得 与 它们 原来 的 本 地 真菌 不 相 容 。 根 据 这 些 令 人 
吃惊 的 结果 ， 波 尔 森 和 布 姆 萨 马 断定 ， 共 生 真 菌 用 它 的 寄主 蚂蚁 把 具体 的 
真菌 不 相 容 性 信号 传递 到 切 叶 蚁 群落 广大 的 菌 图 的 各 个 部 分 。 他 们 的 研究 
结果 显示 ， 蚂 蚁 的 施肥 做 法 具有 决定 性 作用 ， 使 群落 只 培养 一 种 无 性 繁殖 
共生 生物 。 专 门 用 准 便 施肥 使 本 地 蚂蚁 能 够 控制 业 中 的 新 菌 国 中 作物 的 遗 
传 同一 性 ， 导致 不 相关 的 真菌 在 被 喂 给 蚂蚁 之 前 就 被 除去 ， 从 而 保证 了 相 


audits 


让 我 们 总 结 一 下 。 由 于 共生 生物 之 间 的 敌对 互动 降低 了 总 生产 率 ， 一 种 外 
来 的 无 性 繁殖 真菌 的 引入 不 仅 会 伤害 本 地 真菌 ， 也 会 降低 寄主 蚂蚁 群落 的 
成 长 和 生产 率 。 因 此 ， 避 免 互 相 竞 争 的 真菌 品种 不 仅 符 合 本 地 真菌 的 利 

益 ， 也 符合 寄主 的 利益 。 蚂 蚁 凑 泣 包含 的 真菌 不 相 容 化 合 物 ， 使 本 地 真菌 


品种 的 后 代 的 纯正 性 得 到 了 维 6, 


然而 ， 要 小 心 ， 不 要 过 分 强调 所 谓 的 “互相 敌对 ”的 作用 ， 认 为 它 是 真菌 和 
植 菌 蚂蚁 之 间 的 互惠 共生 的 基础 。 实 际 上 ， 乔 恩 : 西 尔 (Jon Seal ) MAR 
特 - 钦 克 尔 ( Walter Tschinkel ) 所 做 的 研究 对 这 一 假说 构成 了 挑战 。 研 究 
人 员 用 得 克 萨 斯 切 叶 蚁 栽培 的 真菌 替换 另 一 种 植 菌 蚂蚁 Trachymyrmex 
septentrionalis 培 养 的 真菌 ， 做 了 一 系列 真菌 转换 实验 。 结 果 令 人 震惊 。 在 
栽培 品种 被 更 新 的 群落 里 ， 收 获 偏 好 并 没有 改变 。 大 体 而 言 ， 相 较 于 本 地 
真菌 得 以 保留 的 群落 ， 美 洲 切 叶 蚁 属 真菌 没有 影响 Trachymyrmex 工 蚁 的 行 
为 和 真菌 照料 方式 。 真 菌 转换 也 不 影响 具有 繁殖 力 的 个 体 的 生产 和 性 别 比 
例 。 根 据 这 些 发 现 以 及 其 他 发 现 ， 西 尔 和 钦 克 尔 断 定 :“ 在 塑造 这 一 共生 
的 进化 生态 学 中 ， 合 作 比 冲突 更 重要 。 虽 然 栽培 品种 无 疑 在 基因 和 生理 上 
是 独特 的 ， 但 这 些 差 异 并 不 能 解释 蚂蚁 生物 量 或 蚂蚁 行为 中 的 变化 。 这 些 
现象 显示 ， 共 生 应 该 被 视 为 一 种 高 度 综 合 的 超 个 体 ， 大 于 其 各 部 分 之 


a, 6 


这 一 共生 网 络 整 体 很 好 地 阐释 了 共生 真菌 究竟 进化 了 多 少 ， 才 成 为 切 叶 蚁 
超 个 体 的 一 个 难 分 难 解 的 部 分 。 在 这 两 种 共生 伙伴 中 ， 哪 一 种 也 不 能 独自 
存在 。 这 一 共生 关系 的 细节 塑造 了 蚂蚁 的 劳动 分 工 和 它们 的 很 多 社会 行 
为 。 相 应 地 ， 真 菌 的 繁殖 力 和 品种 繁殖 完全 依赖 其 寄主 蚂蚁 。 虽 然 在 双方 
的 适应 优势 上 ， 可 能 存在 某 些 进化 的 利益 冲突 和 有 某 种 利用 性 操纵 ， 但 每 种 
有 机 体 都 必须 在 进化 上 适应 另 一 种 ， 否 则 群落 就 会 死亡 。 
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第 九 章 ”共生 中 的 卫生 


对 寄主 蚂蚁 群落 的 生存 和 繁殖 而 言 ， 卫 生 状 况 和 是 否 能 保持 菌 转 高 水 平 的 
活力 息息相关 。 要 达到 适当 的 程度 并 不 容易 。 想 让 真菌 旺盛 生长 ， 植 菌 的 
地 下 生长 室 需要 湿度 大 , 温度 高 。 蚂蚁 保持 菌 围 清 洁 的 卫生 技术 多 种 多 
样 ， 令 人 印象 深刻 ， 比 如 : 移 除 、 扯 掉 外 来 真菌 ; 把 适当 的 真菌 菌 丝 体 嫁 
HERE | 用 包含 不 相 容 物质 的 凑 泣 给 培养 基 施肥 以 此 阻隔 外 
来 的 寄生 真菌 品种 ; 分 泌 抗生素 抑制 竞争 的 真菌 和 微生物 ， 产 生生 长 激素 


6, 


1970 , BR BRB: Dht (Ulrich Maschwitz ) 及 合作 者 获得 了 一 个 开 


塞 氏 美 切 叶 蚁 工 蚁 的 后 胸 侧 板 腺 生产 抗生素 类 ai 这 些 

Br: Ba 位 于 Ent: Re CAE kn) Dre. 他 们 认 
> 不 同 的 化 合 物 在 共生 真菌 栽培 的 净化 中 扮演 了 不 同 角色 : 茶 乙 酸 抑 制 
细菌 生长 ， 羟 基 全 酸 抑制 外 来 真菌 孢子 的 发 芽 ， 呵 唆 乙 酸 ( 一 种 植物 激 


前 丝 体 的 生 LE) gin 研究 者 对 A 的 
ee DT, 


m, 除了 酮 酸 、 忆 醇和 内 酯 ， 他 们 还 得 查 了 从 乙酸 到 长 链 脂 肪 酸 的 
RER, 


与 其 他 种 类 蚂蚁 的 工 蚁 相 比 ， 切 叶 蚁 工 蚁 的 后 胸 侧 板 腺 相对 较 大 。 有 趣 的 


SWR KR) EEE Ja e TIDY) 
a 7 配 在 较 小 的 工 蚁 中 最 为 重要 ， 布 它们 主要 负 焉 照料 真菌 ， 看 护 幼 
"B. 


以 前 盛行 的 假说 认为 ， 培 养 真菌 的 蚂蚁 会 把 它们 的 菌 围 打 理 得 一 全 不 染 。 
这 一 假说 不 得 不 接受 修正 ， 因 为 研究 人 员 后 来 发 现 ， 菌 围 经 常 受到 细菌 、 


HORAE 对 切 叶 蚁 群落 的 病菌 和 寄生 物 进 行 的 一 项 
Op am eh a ee 


有 能 力 将 入 侵 的 微生物 和 外 来 真菌 的 生长 控制 在 非常 低 的 水 平 。 研 究 人 员 
UA, ee ee 


态 下 。 这 种 状态 对 共生 真菌 而 言 但 天 ASH A EE naa), 
支持 这 一 E Ad 一 项 事实 是 ， SR ar 8 时 DEWEY. 开 ; 要 不 了 


IA. 寄生 的 真菌 和 细菌 就 会 在 共生 真菌 中 蔓延 开 来 。 基 于 这 一 发 现 ， 研 
究 人 员 认 为 ， 顶 切 叶 蚁 属 和 美洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 的 后 胸 侧 板 腺 分 泌 物 的 一 个 
要 功能 是 把 被 带 进 梨 的 叶子 材 料 的 pH 值 从 大 约 7 或 8 降低 至 5。 此 外 , 


有 一 种 益处 ， 就 是 分 泌 物 中 存在 的 每 种 酸 也 都 拥有 抗生素 的 特性 \` 一 '。 


最 近 ， 关 于 蚂蚁 菌 围 的 “农业 病理 学 ”， 研究 人 员 报 告 了 一 些 惊人 的 新 发 
现 。 通 过 从 植 菌 蚂 蚁 的 菌 围 大 量 分 离 非 共生 真菌 ， 卡 梅 伦 ' 居 里 (Cameron 
Currie) 及 其 合作 者 发 现 了 一 些 专门 的 菌 围 寄生 物 ， 它 们 属于 微 真 菌 
Escovopsis 属 霉菌 (子囊 菌 门 变形 的 肉 座 菌 目 ) 。 这 些 寄生 物 在 切 叶 蚁 群落 
之 间 横 向 传播 。 灰 covopsis 霉 菌 毒性 强 ， 能 够 毁坏 蚂蚁 的 菌 园 ， 从 而 毁灭 整 
个 蚂蚁 群落 ( 彩色 插图 38 ) 。 最 突出 的 是 ，Escovopsis 似 乎 专门 破坏 植 菌 
蚂蚁 的 菌 转 ， 其 他 栖息 地 中 尚未 分 离 出 这 类 寄生 物 ， 它 尤其 盛行 于 美洲 切 
叶 蚁 属 和 顶 切 叶 蚁 属 群落 中 。 


彩色 插图 38 寄生 的 Escovopsis 霉 菌 。 上 图 : 左 侧 是 一 片 原封 不 动 的 真菌 ， 

来 自 一 个 美洲 切 叶 蚁 属 由 六 。 右 侧 ， 在 嫁接 了 Escovopsis 孢 子 后 ， 美洲 切 

叶 蚁 属 真菌 栽培 品种 因为 有 了 Escovopsis 霉 菌 丝 而 生长 过 度 。 (采集 与 摄 

影 : 迈克 尔 : 鲍 尔 森 ) 下 图 : 在 巴拿马 的 哥伦比亚 切 叶 蚁 的 一 座 菌 园 里 ， 真 
菌 寄生 物 Escovopsis 的 菌 丝 体 过 度 生 长 。 ( 摄影 : MAT HZ ) 


居 里 及 其 合作 者 用 下 面 的 论据 解释 了 寄生 物 的 成 功 。Escovopsis 霉 菌 在 植 菌 
蚂蚁 属 中 增加 的 发 病 率 显示 ， 切 叶 蚁 真菌 栽培 品种 有 着 漫长 的 无 性 繁殖 历 
史 ， 也 许 长 达 2300 万 年 ， 这 使 得 它们 比较 容易 在 和 寄生 物 进 行 的 “军备 竞 
赛 "中 败北 。 相 比较 而 言 ， 低 级 植 菌 蚂蚁 一 般 从 自由 生长 的 有 性 种 群 中 获 
取 新 的 真菌 栽培 品种 ， 从 而 使 真菌 共生 种 群 拥有 更 丰富 的 基因 多 样 性 。 这 
也 许 能 够 解释 为 什么 较 低 分 化 的 植 菌 蚂蚁 谱系 感染 寄生 物 的 程度 明显 较 低 


o 


然而 ， 与 这 一 假说 相反 的 是 ， 在 得 克 萨 斯 切 叶 蚁 的 真菌 共生 体 中 ， 研 究 人 
员 最 近 发 现 了 有 性 重组 的 证 据 。 如 果 有 证 据 显 示 这 是 普遍 现象 ， 那 么 就 表 


示 ， 在 切 叶 蚁 的 共生 进化 中 ， 无 性 繁殖 和 纵向 传播 没有 发 挥 天 键 作 用 


o 


无 论 毒性 的 原因 是 什么 ， 问 题 依然 存在 : 栽培 真菌 的 美洲 切 叶 蚁 属 和 顶 切 
叶 蚁 属 切 叶 蚁 如 何 应 对 这 一 持续 存在 的 致命 威胁 ? 很 显然 ， 要 想 成 功 地 维 
持 真 菌 花 园 的 健康 ， 就 需要 不 断 弩 力 ， 来 控制 Escovopsis 老 菌 的 入 侵 。 后 胸 
侧 板 腺 分 泌 物 可 能 会 产生 有 某 种 威慑 作用 。 但 是 ， 对 抗 Escovopsis 霉 菌 的 主要 


武器 似乎 是 和 植 菌 蚂 蚁 相关 的 第 三 种 共生 生物 ， 即 假 诺 卡 氏 菌 属 


( Pseudonocardia ) 的 一 种 放射 线 菌 丝 状 m 这 种 共生 生物 制造 的 抗 

生 毒 强烈 地 E Bs ee AY AE 员 最 I 
ey 4 Ph Er ir i Be: ae A.) i 

的 放 线 菌 制造 了 一 种 名 为 cdentigcrumycin> 的 物质 . 这 种 物质 能 够 选择 性 


地 抑制 寄生 ga. prn AEN, tegek 
MEUS CAE rS Rd Hat, Air 


中 ， 假 诺 卡 氏 细菌 栖息 于 前 胸 侧 板 的 颈 旁 片 上 ( 图 示 6 ) 。 在 这 一 区 域 
里 ， 顶 切 叶 蚁 属 蚂 蚁 为 共生 生物 进化 出 对 应 的 特殊 形态 ， 例 如 隐 窝 ， 上 面 
布 满 了 小 瘤 状 的 皮肤 凸 起 物 。 通 过 表皮 管道 ， A VE, 
些小 瘤 相 连 。 依 生 的 丝 状 细菌 栖息 于 隐 窜 内。 截至 目前 ， 研 究 人 员 仪 在 植 
菌 蚂蚁 中 发 现 了 这 样 的 细菌 隐匿 结构 。 ® ED RAE 


这 些 结构 的 形状 和 位 置 变 EAU „ee 
Hans Be aK KAT PERSKIE Ter HEEE DUE ER Hs 


a 腺 隐 高 分 泌 物 可 外 Terme 


图 示 6 假 诺 卡 氏 菌 属 的 一 种 放射 线 丝 状 细菌 是 切 叶 蚁 的 一 种 依 生生 物 。 它 
所 制造 的 抗生素 强烈 地 抑制 了 寄生 真菌 的 生长 。 在 顶 切 叶 蚁 属 蚂 蚁 中 ， 这 
一 依 生 生物 栖息 于 胸部 的 前 区 ( 前 胸 侧 板 的 颈 旁 片 ) ， 生 活 在 特殊 的 细菌 
隐匿 结构 中 。 然 而 ， 它 能 够 扩散 到 这 一 结构 之 外 ， 有 时 候 还 会 覆盖 身体 的 


大 片区 域 。 (绘图 : 玛 格 丽 特 :尼尔森 ) 


更 令 人 感到 惊奇 的 是 菌 围 工 蚁 防止 微小 寄生 物 入 侵 和 传播 的 方式 。 在 清洁 
真菌 时 ( 彩色 插图 40 ) ， 蚂 蚁 收集 起 真菌 残片 和 致 病 的 孢子 (例如 
FEscoyvopsis 霉 菌 的 残片 和 致 病 的 孢子 ) ， 把 这 些 东 西装 入 它们 的 口 下 时 ， 然 
后 再 放 入 碎片 室 或 巢 外 的 垃圾 堆 。 ET 
充当 食物 过 滤 装 置 。 在 植 菌 蚂 蚁 中 ， 这 一 结构 是 一 种 专门 的 杀菌 “ 室 ”， 用 
于 杀 死 寄生 物 的 孢子 。 根 据 推测 ， 口 下 圳 中 的 放 线 菌 类 细菌 可 以 产生 抑制 


WERENT ER 


fk Eh bal E BS EN A SK LEBER ( 从 杀 代 到 后 代 群 落 ) ， 遗 传 方式 
和 共生 真菌 相同 。 这 样 细菌 不 仅 适 应 了 与 寄生 真菌 的 斗争 ， 也 促进 了 体外 
的 共生 真菌 的 生长 。 在 极端 的 感染 案例 中 ， 蚂 蚁 群落 也 许 会 被 迫 迁 徒 ， 远 


离 Escovopsis， 带 上 它们 的 “家 当 ”, 在 一 个 新 的 地 方 继续 斗争 


我 们 也 必须 考虑 切 叶 蚁 巢穴 内 的 微生物 的 富饶 群落 。 在 一 项 研究 中 ， 与 切 
叶 蚁 相关 的 19 种 微生物 的 特征 得 到 了 描述 。 结 果 证 明 ， 其 中 的 一 种 链 丝 菌 


Loree TOES) RSEN ovop je Say IC dE SS wai) 在 实验 室 检 
就 从 链 丝 菌 中 分 离 出 来 化 合 物 而 言 ， ABLE ( candicidin ) 


被 证 遇 是 非常 有 效 的 化 学 剂 并 且 在 来 自 每 种 顶 切 叶 蚊 属 蚊 种 的 微生物 分 


离 种 群 中 ， 至 少 有 一 种 分 离 种 群 产 生 杀 假 丝 菌 因此 ， 这 可 能 是 另 
EN SEELE HER, ERE, 在 不 我 锚 真 菌 的 蚁 种 


的 表皮 上 ， 研 究 人 员 也 检测 到 了 放 线 菌 类 细菌 。 生 产 杀 菌 剂 的 细菌 的 存在 
显然 对 暴露 在 多 种 感染 风险 下 的 土 栖 昆 由 有 利 。 各 种 各 样 的 生产 多 种 杀菌 
De E 够 给 蚂蚁 提供 额外 的 保护 ， 使 其 免 遭 真菌 感 
有 趣 的 是 ， 无 论 是 从 假 诺 卡 氏 菌 分 离 出 来 的 化 合 物 ， 还 是 从 链 丝 菌 分 
a 它们 都 不 影响 切 叶 蚁 共生 真菌 的 生长 。 


BR 


彩色 插图 39 顶 切 叶 蚁 属 工 蚁 的 身体 表皮 上 携带 着 发 白 的 假 诺 卡 氏 菌 属 的 


依 生 放 线 菌 。 有 时 候 ， 整 个 蚂蚁 的 体 表 都 履 盖 着 厚 厚 的 放 线 菌 生长 物 。 那 
种 依 生 细 菌 生产 专门 针对 寄生 Escovopsis 霉 菌 的 抗生素 物质 。 ( 上 图 摄 
影 : 克里斯蒂 安 : 齐 格 勒 ; 下 图 摄影 : 迈克 尔 - 鲍 尔 森 ) 


{2 


彩色 插图 40 菌 园 工 蚁 清除 塞 氏 美 切 叶 蚁 真菌 花园 里 的 外 来 真菌 孢子 、 残 
片 、 寄 生 真 菌 组 织 。 ( 摄影 : 亚 力克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


当然 了 ， 在 谈 及 共生 时 ， 你 必须 问 一 个 问题 : 切 叶 蚁 及 其 真菌 和 专门 寄生 
的 Escovopsis 霉 菌 的 结合 与 它们 在 巢穴 居所 里 的 聚集 究竟 是 深远 的 联合 进 
化 ， 还 是 偶然 ? 例如 ， 一 些微 生物 也 许 栖息 在 切 叶 蚁 带 进 巢 里 的 叶子 碎片 
上 。 这 些 问题 有 待 继续 研究 。 

ee is ee 
联合 进化 系统 的 组 成 部 分 , 主 ) 植 菌 蚂 蚊 和 假 诺 卡 氏 菌 的 关系 中 的 那 种 只 
a RES Line Dee eee, 
总 体 而 言 “虽然 蚂蚁 -真菌 共生 往往 被 认为 是 高 度 进化 的 共生 中 最 令 人 闯 
迷 的 例子 之 一 ， 但 现在 显而易见 的 是 其 复杂 性 被 严重 低估 了 。 蚂 蚁 -真菌 共 
生 似乎 是 双方 之 间 的 一 种 联合 进化 的 军备 竞赛 ,其 中 一 方 是 寄生 物 
Escovopsis 老 菌 ， 另 一 方 是 放 线 菌 、 蚂 蚁 寄主 、 真 菌 共生 生物 三 者 之 间 的 联 
a=) ( 图 示 7 ) 。 


令 人 惊讶 的 是 ， 这 还 不 是 切 叶 蚁 群落 里 的 这 些 高 度 复杂 的 共生 系统 的 全 


貌 。 有 一 种 黑 酵母 专 吃 蚂蚁 表皮 上 的 假 诺 卡 氏 菌 ， 从 而 影响 了 寄生 的 
Escovopsis 老 菌 与 源 自 假 诺 卡 氏 菌 的 抗生素 化 合 物 斗 争 的 效率 。 实 际 上 ,在 
抵御 Escovopsis 入 侵 、 捍 卫 其 菌 转 的 努力 中 ， 受 黑 酵 母 影响 的 蚂蚁 的 防御 效 


率 大 大 降低 了 。 


最 后 ， 研 究 人 员 发 现 这 一 共生 网 络 中 还 存在 第 五 种 参与 者 。 与 卡 梅 伦 . 居 里 
合作 的 科学 家 从 80 个 切 叶 蚁 群落 的 菌 围 里 分 离 出 国 氮 细菌 。 固 氮 细 菌 将 大 
气 中 的 氮 转 化 成 了 氨 。 这 是 一 种 基本 的 生命 过 程 ， 因 为 氨 是 氨基 酸 和 蛋白 
质 的 基本 成 分 。 能 够 固定 大 气 中 的 氮 的 植物 相对 有 限 ， 主 要 在 豆 科 植物 

中 。 然 而 ， 只 有 在 生活 在 植物 根系 的 共生 细菌 的 帮助 下 ， 豆 科 植 物 才能 做 
到 这 一 点 。 居 里 及 其 合作 者 证 明 ， 固氮 细菌 [ 绝 大 多 数 属于 克 雷 伯 氏 菌 属 


(Klebsiella) ] 生活 在 蚂蚁 的 菌 国 里 ， 促进 了 切 叶 蚁 共生 真菌 的 生长 (3 
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图 示 7 切 叶 蚊 的 四 方 共 生 。A ; 蚊 后 是 切 叶 蚊 群 的 繁殖 单 。B : 自由 生长 的 
环 柄 妆 科 真菌 的 站 形 态 。C ; SEE EEscovopsis, D : JAR- ERE 
线 菌 ， 它 们 生活 在 蚂蚁 的 表皮 上 ， 人 生产 制 Escovopsis 生 长 的 抗生素 。 箭 头 
显示 的 是 各 方 的 互相 作用 。[ 由 玛 格 丽 特 ` 尼 尔 森 重 绘 ， 基 于 卡拉 .吉普 森 
(Cara Gibson) 所 绘 原 图 ， 该 图 见于 C.R.Currie,"A Community of 
ants,fungi,andbacteria:a multilateral approach to studysymbiosis,"Annua 
Rewew of Microbiology 55 : 357—380(20011).] 
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第 十 章 ”废物 处 理 


因 培 养 真菌 而 产生 的 豪 竟 培养 基 形 成 了 大 量 残留 物 。 绝 大 多 数 美洲 切 叶 蚁 
属 蚁 种 都 会 在 它们 的 莫 里 建造 专门 的 废物 室 ， 以 安置 这 类 废物 。 但 是 ， 哥 
伦比 亚 切 叶 蚁 却 有 另外 一 种 解决 办 法 ， 它 们 把 废物 丢弃 在 梨 外 。 废物 里 包 
含 次 级 植物 化 合 物 ， 还 可 能 包含 真菌 菌 丝 体 和 其 他 病原 体 。 一 旦 废物 被 丢 
Zt, 蚂蚁 就 对 其 表现 出 一 种 强烈 的 回避 行为 。 在 拉丁 美洲 ， 很 多 当地 人 早 
就 知道 美洲 切 叶 蚁 属 的 废物 可 以 被 用 作 针 对 蚂蚁 的 强 效 驱 虫 剂 。 实 验 已 经 
证 明 ， 把 美洲 切 叶 蚁 属 的 废物 散播 在 秧苗 周围 ， 可 以 防止 美洲 切 叶 蚁 属 对 
它们 的 破坏 注 ) 

卡尔 :安德森 和 弗朗西斯 .: 拉 特 尼 克 斯 (Francis Ratnieks ) 报告 了 一 些 令 人 
着 迷 的 实验 。 me ,哥伦比亚 切 叶 蚁 通常 通过 任务 划分 来 管理 其 
PAY (a) 9 清除 工作 (入) 废物 被 工 蚁 从 桌 里 取出 来 ， 堆 放 在 通 向 垃圾 堆 
RE Ce eee ) 。 其 他 工 蚁 从 储 Arie E , 把 
们 运 到 主要 的 垃圾 堆 上 。 通 过 把 梨 内 的 垃圾 收集 者 和 某 外 的 垃圾 堆 管理 
分 离开 来 ， 上 废物 移 除 分 工 一 定 程度 上 阻止 了 疾病 和 寄生 物 扩散 到 群落 里 


«3l FEAR T OPE LER , MAÄERMNERZEIEscov[Hss SEN 
染 。 上 废物 处 理 主要 由 较 老 的 工 蚁 执行 ， 因 为 它们 无 论 如 何 都 注定 即将 死亡 


6, 较 老 的 工 蚁 冒 生命 危 险 的 倾向 显然 是 一 种 适应 特征 ， 事 关 群 落 层面 
的 效率 ， 不 同 环境 中 的 众多 蚁 种 都 是 如 此 ` 一 '。 
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彩色 插图 41 哥伦比亚 切 叶 蚁 的 垃圾 堆 。 大 多 数 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 的 废物 


室 在 巢 内 。 哥 伦比 亚 切 叶 蚁 与 它们 不 同 ， 这 种 蚁 将 废物 运送 到 巢 外 。 CHR 
影 : 休 伯 特 :赫兹 ) 


正如 我 们 已 经 注意 到 的 那样 ， 菌 围 偶尔 会 遭 到 Escovopsis 老 菌 或 其 他 病原 体 
的 大 规模 入 侵 ， 和 群落 被 迫 抛 弃 其 巢穴 和 菌 围 ， 迁 移 到 一 个 新 的 梨 址 。 群 落 
迁移 后 必须 获得 一 个 新 的 真菌 栽培 品种 。 基 因数 据 显 示 ， 有 时 一 个 群落 的 
真菌 会 被 迁移 到 另 一 个 群落 ; 就 低级 植 菌 蚂 蚁 Cyphormyrmex 而 言 ， 这 种 现 


已 经 通过 实验 得 到 证 实 【 注 ) 在 实验 室 里 ， 通 过 引入 其 他 群落 培育 的 健 
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得 特别 关注 ， 在 这 类 突 莹 中 ， 存 在 对 幼虫 和 真菌 物质 的 掠夺 ! 注 | 这 些 观 
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第 十 一 章 “” 农业 寄生 者 和 农业 动 扰 者 


植 菌 蚂 蚁 群落 中 的 共生 真菌 显然 是 一 种 特殊 资源 ， 这 种 资源 不 仅 对 需要 培 
养 基 的 寄生 真菌 和 已 经 丧失 其 菌 围 的 同 种 蚂蚁 群落 充满 吸引 力 ， 对 其 他 蚁 
种 也 是 这 样 。 米 基 尔 : 狄 克 斯 特 拉 ( Michiel Dijkstra ) 和 雅 各 布 斯 - 布 姆 萨 
马 描 述 了 巴拿马 的 曲 颊 猛 蚁 (Gnamptogenys hartmanni ) 发 动 的 掠夺 突 
袭 。 在 发 现 植 菌 蚂 蚁 人 Tachyrmyrmex 或 Sericomyrmex 的 巢穴 后 ， 曲 颊 猛 蚁 的 
侦察 蚁 征召 梨 伴 ， 组 成 突袭 纵队 ， 开 始 向 植 菌 蚂 蚁 的 群落 进攻 ， 段 夺 其 巢 
六 。 植 菌 蚂 蚁 几乎 不 会 采取 防御 。 遭 突袭 群落 的 工 蚁 会 慌忙 逃离 它们 的 桌 
穴 。 突 袭 者 群落 随后 搬 进 刚刚 夺取 的 巢 闪 ， 它 的 工 蚁 和 幼虫 在 那里 吃 掉 真 
菌 和 植 菌 蚂蚁 的 幼虫 。 这 种 资源 被 耗 尽 后 ， 群 落 会 征服 另外 一 个 植 菌 蚂 蚁 
en), 
.n_.... 

以 ( 彩色 插图 42 和 43 ) =), jeer usp ee n ads 
Cphomyrmer Iongiseapu Er EEE EHE ， 然 后 吃 
HAAA, REORZEIMegalomyrmetXHTERRERH 
发 生 中 的 一 个 早期 进化 阶段 。 这 种 系统 发 生 途 径 趋 向 于 与 寄主 蚂蚁 在 营养 
和 社会 上 的 寄生 共 居 ， 以 及 对 菌 国 的 共用 。 这 是 对 Megalomyrmex 


symmetochus 的 一 种 适应 性 的 描述 。 


E = 
彩色 插图 42 上 图 : 采集 自 巴 拿 马 的 农业 寄生 物 Megalomyrmex 
symmetochus 的 蚁 后 和 工 蚁 。 下 图 : 同一 蚁 种 的 工 蚁 ， 它 们 是 植 菌 蚂蚁 
Trachymyrmex 的 一 种 社会 性 寄生 物 。 它 们 吃 寄主 蚂蚁 栽培 的 真菌 。( 摄 


影 : 亚 力克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


彩色 插图 43 寄生 的 Megalomyrmex symmetochus 的 工 蚁 和 它们 的 寄主 蚂 
蚁 Trachymyrmex( 较 大 的 个 体 ) 。 (摄影 : 亚 力克 斯 ' 怀 尔 德 ) 


出 人 意料 的 是 ， 对 美洲 切 叶 蚁 属 和 顶 切 叶 蚁 属 来 说 ， 目 前 尚未 发 现 攻击 它 
们 的 农业 劫 掠 者 。 可 能 是 因为 它们 的 梨 太 大 ， 不 便于 掠夺 ; m 
ee 让 它们 能 够 抵御 这 样 的 掠夺 。 

少 有 两 种 社会 性 寄生 蚂蚁 生活 在 顶 切 叶 蚁 属 群落 里 。 a 
m qu le lundi 的 群落 中 ， 前 者 是 一 种 高 度 分 化 的 社会 
性 寄生 物 ， 其 中 不 存在 工 蚁 集团 。 另 外 一 种 社会 性 寄生 物 Acromyrmex 
insinuator 显 然 代表 着 社会 性 寄生 的 一 种 分 化 较 少 的 进化 阶段 。 它 保留 着 工 
蚁 集团 ， 在 形态 上 与 其 寄主 蚁 种 Acromyrmex octospinosus 仍 然 非 常 相似 。 
这 些 社 会 性 寄生 物 与 寄主 蚂蚁 紧密 共存 ， 吃 后 者 的 真菌 ， 但 并 不 参与 栽培 


它们 显然 是 切 叶 蚁 群落 的 经 济 负担 ， 但 它们 不 至 于 会 危及 到 菌 围 。 
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第 十 二 章 ” 切 叶 蚁 的 嘻 


因为 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 群落 中 工 蚁 数量 庞大 ， 菌 围 面 积 也 十 分 广阔 ， 所 
以 群落 需要 巨大 的 巢 容量 ( 彩色 插图 44 ) 。 一 个 典型 的 、 年 龄 超过 6 年 的 
塞 氏 美 切 叶 蚁 的 烛 包 含 1920 个 巢 室 ， 其 中 238 个 巢 室 被 菌 围 和 蚂蚁 占据 。 

在 巢 闪 挖掘 期 间 ， 蚂 蚁 将 疏松 的 土壤 带 到 地 面 上 ， 堆 积 起 来 。 这 些 土 坊 的 
总 重量 约 为 4 万 干 克 (40 吨 ) 。 虽 然 有 几 位 学 者 对 不 同 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 


ST TIERE se) 但 在 所 有 试图 理解 美洲 切 叶 蚁 属 群 
ee Coe SEE QUSE 


做 的 定量 研究 实现 了 一 次 se), 


研究 ee ee 17£26.7~67.2FAKZIAl BR 
了 逐步 认真 挖掘 ， 研 究 团队 完善 了 一 种 制作 梨 穴内 部 模型 的 方法 。 为 了 获 
nn nn 者 向 梨 闪 入 口 灌 入 液态 水 泥 。 灌 满 一 个 大 型 的 巢 

5630032 (6.31 ) 水 泥 和 8200 升 水 的 混合 物 ， 足 以 用 来 建造 一 
= .. 两 三 个 星期 后 ， 得 到 保存 的 葛 六 结构 被 小 心地 挖掘 出 


插图 45_48 从 采集 的 样本 中 的 葛 室 数量 为 1149 个 
ee Sn le Se epee -8 


米 。 绝 大 多 数 梨 室 的 深度 GEM 33K, ZEB , 25309468] 86 zx 
在 地 下 4 米 以 下 被 发 现 的 ， 虽 然 其 中 有 一 些 是 空 的 。 i Sees 
RHR , BHHASFERSEEHNERNAE , 并 且 还 有 幼虫 和 成 
虫 。 此 外 ， 一 些 莫 室 里 填 满 了 植物 残片 和 衰退 的 真菌 物质 。 密 集 的 地 下 更 
食 隧 道 通 向 中 心 区 域 ， 那 里 的 菌 国 由 室 最 为 密集 。 较 小 的 通道 从 主要 的 隧 
道上 分 出 去 ， 更 小 的 分 支 则 直接 连接 着 单个 的 菌 围 音 室 。 AZ WS ESL ER] ER 

一 条 这 样 大 小 的 隧道 ， 隧 道 的 开口 或 位 于 中 部 ， 或 位 于 底部 。 FANES 
的 容量 约 为 25~51 升 ， 最 小 的 梨 室 的 容量 则 为 0.03 一 0.06 升 。 


彩色 插图 44 美洲 切 叶 蚁 属 切 叶 蚁 成 熟 的 巢 十 分 巨大 。 这 里 展示 的 是 阿 根 
廷 的 德 伦 怀 德 切 叶 蚁 的 一 个 巢 。 (BE: 弗 拉 维 奥 : 罗 塞 斯 ) 


所 有 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 的 巢 都 拥有 一 个 相对 复杂 的 建筑 结构 ， 由 众多 的 隧 
道 小 个 一 SKS SW) Be eA A DARE sae 
Be HAS. Ata Bip ica ite" tas 
一 个 共同 特点 : EHI zEBUfU ELA E TU MAREA 3K, BARNIM 
究 人 员 提 出 了 一 种 建筑 理论 :“ 松 软 的 土壤 在 菌 围 室 上 的 堆 累 也 许 具有 隔 
热 的 目的 ， 因 为 滑 头 切 叶 蚁 经 常 在 开阔 的 栖息 地 构筑 它们 的 梨 ， 菌 围 室 距 
离 地 表 很 近 。 通 过 菌 围 室 的 位 置 ， 我 们 可 以 断定 ， 菌 转 室 上 方 3 米 的 土壤 
给 真菌 生长 提供 了 最 佳 的 微 气候 条 件 。” 


在 分 散 但 互相 连接 的 桌 室 网 络 中 ， 美 洲 切 叶 和 蚁 属 切 叶 蚁 的 由 六 可 以 容纳 巨 
大 的 真菌 体 ， 以 及 数 百 万 工 蚁 和 未 成 年 的 蚂蚁 。 随 着 巨大 的 生物 量 的 新 陈 
代谢 ， 它 产生 了 大 量 的 二 氧化 砚 。 如 果 浓 度 过 大 ， 那 么 这 些 二 氧化 碳 对 任 
何 蚂蚁 群落 都 有 可 能 产生 致命 的 影响 。 美 洲 切 叶 蚁 属 工 蚁 的 触须 上 有 着 非 


常 灵敏 的 二 氧化 碳 感受 体 ， 以 检测 二 氧化 碳 的 浓度 ` 一 '。 


德 伦 怀 德 切 叶 蚁 巢 内 的 二 氧化 碳 的 浓度 是 不 同 的 ， 具 体 取 决 于 巢 的 大 小 和 
通风 效果 ， 大 群落 和 小 群落 之 间 也 有 差异 。 小 群落 在 下 雨 时 往往 会 关闭 它 
们 的 巢 六 入 口 ， 防 止 菌 围 遭 受 洪水 。 在 这 样 的 状况 下 ， 二 氧化 碳 浓 度 迅 速 


升 高 ， 群 落 的 呼吸 率 被 降低 了 。 蚂 蚁 的 呼吸 好 像 没有 改变 ， 但 共生 真菌 的 
呼吸 降低 了 。 这 种 降低 无 疑 会 对 真菌 的 生长 速度 产生 消极 影响 ， 并 最 终 影 
响 到 群落 的 成 长 速度 ， 因 为 真菌 是 幼虫 的 主要 食物 源 。 年 轻 的 、 正 在 成 长 
的 群落 因而 面临 权衡 难题 ， 既 要 把 遭遇 洪水 、 淹 死 的 风险 降 至 最 低 ， 又 要 


保持 巢 内 有 充分 的 气体 交换 , 注 ). 


彩色 插图 45 滑 头 切 叶 蚁 成 熟 的 巢 。 它 先 被 灌 入 了 6.3 吨 水 泥 和 8200 升 水 , 
以 保存 其 完整 结构 ， 然 后 被 挖 开 探 究 内 部 结构 。 ( 摄影 : 沃 尔 夫 内 ;泰勒 ) 


在 成 熟 群 落 的 梨 里 ， 只 要 有 众多 的 梨 从 入口 和 深 深 的 梨 室 ， 和 气体 交换 就 不 
会 受到 阻碍 ， 虽 然 强度 存在 变化 。 间 丘 中 心 区 域 的 入 口 往往 是 塔楼 状 的 
( 彩色 插图 44 ) 。 研 究 人 员 已 经 发 现 ， 巢 丘 上 的 风速 和 巢 内 的 二 氧化 碳 浓 
度 存 在 显著 的 负 相 关 关 系 ， 地 表 上 的 风 很 可 能 使 富 含 二 氧化 碳 的 空气 外 
imo 废物 室 里 腐烂 的 有 机 质 往往 提高 巢 内 的 环境 温度 。 如 果 外 面 的 气温 
低 ， 来 自 巢 室 、 富 含 二 氧化 碳 的 较 暖 空气 会 上 升 并 流出 塔楼 ， 较 冷 的 新 鲜 


空气 就 会 经 由 其 他 入 口 管道 被 吸入 蘑 里 ,二 / 


接 下 来 ， 由 于 外 部 的 风速 和 热 对 流 ， 产 生 了 被 动 的 空气 流通 。 这 两 种 空气 
流通 一 定 程 度 上 驱动 了 德 伦 怀 德 切 叶 蚁 巢 里 的 气体 交换 系统 ， 并 且 也 是 其 
他 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 巢 里 的 气体 交换 的 主要 驱动 力 。 与 位 于 森林 栖息 地 中 


的 蚁 梨 ， 如 塞 氏 美 切 叶 蚁 的 巢 相 比 ， 位 于 开阔 草地 的 美洲 切 叶 蚁 属 蚁 种 的 
巢 比较 容易 遭受 强风 。 对 塞 氏 美 切 叶 蚁 来 说 ， 热 对 流 可 能 更 重要 。 


彩色 插图 46 滑 头 切 叶 蚁 的 巢 灌 满 水 泥 后 揭示 的 地 下 隧道 、 输 送 管 、 
室 的 局 部 景象 。 ( 摄影 : 沃 尔 夫 内 泰勒 ) 


切 叶 蚁 并 不 完全 依靠 梨 的 结构 来 控制 巢 内 的 通风 。 菌 围 工 蚁 也 能 够 感觉 到 
相对 湿度 的 差异 ， 并 在 湿度 最 大 的 巢 室 里 建立 菌 围 。 当 那些 梨 室 开始 变 

于 ， 工 蚁 扯 下 真菌 并 将 其 重新 安置 在 湿度 较 高 的 梨 室 里 实际 上 ， 马 
T##H% ( Martin Bollazzi ) 和 厚 拉 维 奥 . 参 塞 斯 报告 说 ， 他 们 用 切 叶 蚁 

Acromyrmex ambiguus 做 了 一 些 令 人 着 迷 的 实验 。 在 实验 室 里 ， 有 些 群 落 
的 巢 室 里 被 注入 流动 的 干燥 的 空气 ， 有 些 则 注入 了 潮湿 的 空气 。 干 燥 空 气 
的 流动 引发 了 竟 内 建造 活动 的 增加 。 干 燥 空 气 进入 划 六 所 经 的 隧道 在 进 气 
处 被 新 建 的 构造 堵塞 ， 在 出 气 处 的 堵塞 则 小 得 多 。 相 比 之 下 ， 注 入 潮湿 空 
气 不 会 引发 大 多 的 堵塞 建造 行为 。 就 建造 活动 的 空间 引导 而 言 ， 和 气流 的 方 
向 起 到 了 环境 信号 的 作用 。 在 莫 羡 结构 的 设计 上 ， 对 竟 六 气候 的 控制 应 该 


是 一 个 主要 的 决定 因素 ` 一 。 


: 隧道 和 输送 管 连接 的 球形 结构 是 被 保存 下 来 的 菌 转 。 


右 : 一 间 活 菌 围 室 。 〈 摄影 : 沃 尔 夫 内 :泰勒 ) 


的 模型 。 这 条 地 下 公路 把 蚂蚁 


此 外 , 


rm SE EEE. EMME , LARIAT TS 


引 向 了 隧道 左右 两 边 的 菌 围 室 。 ( 摄影 : 沃 尔 夫 内 -泰勒 ) 


土壤 温度 对 工 蚁 而 言 似 乎 是 一 种 重要 的 提示 ， 能 够 影响 其 挖掘 行 ; 
实际 上 ,研究 人 员 已 经 证 明 ,可 以 训 恩德 URS TI BYE TCE 


Jr 


敏感 的 专门 感受 器 。 & 
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第 十 三 草 "小径 和 大 路 


滑 头 切 叶 蚁 的 烛 还 有 一 个 建筑 特征 ， 就 是 它们 有 着 大 量 水 平 的 觅 食 隧道 。 
这 些 隧道 建 在 地 表 以 下 40 一 50 厘 米 的 深 处 ， 横 截面 为 椭圆 形 ， 宽 度 为 

4~48 厘 米 ， 高度 为 2~6 厘 米 。 un 但 不 一 定 

这 些 隧 b Bee Ret 

ee RETI ERE 
Hoos GAA. HFABRBASBEN , HAKEE, MNIE 
大 路 被 认为 是 巢 六 结构 的 组 成 部 分 。 在 绝 大 多 数 情况 下 ,它们 深 深 地 印 在 
地 面 上 ， 即 使 是 最 漫不经心 的 观察 者 也 会 很 快 注意 到 。 大 路 的 存在 少 则 数 
月 ， 多 则 数 年 。 即 使 它们 有 时 被 弃 用 ， 通 常 过 段 时 间 又 会 被 蚂蚁 再 次 使 

用 。 这 些 道路 可 谓 美洲 切 叶 蚁 属 群落 的 高 速 公路 “道路 工人 ”不 断 清除 入 
侵 的 植物 和 其 他 障碍 ( 彩色 插图 33 ) 。 与 没有 被 及 时 清理 的 其 他 砚 食 道路 
d 切 叶 蚁 的 道路 系统 可 以 把 砚 食 速度 提高 4~…10 倍 ， 增 加 了 观 食 


效率 (时 A 它们 也 是 领地 的 组 成 部 分 ， 可 以 保护 群落 资源 免 遭 竞 
者 的 掠夺 


小 径 的 建设 和 维护 为 获取 资源 所 需 的 总 能 量 投入 增添 了 相当 大 的 比例 。 然 
而 ， 正 如 一 项 对 哥伦比亚 切 叶 蚁 的 研究 所 记录 的 那样 ， 修 路 的 外 Fre 
运用 小 径 所 节省 的 能 量 相 比较 少 ， 且 构建 小 径 的 行为 并 没有 因为 会 额外 消 


耗 能 量 而 受 限 ( 注 ) 不 仅 如 上 局 蚊 种 似乎 都 是 以 小 径 
TUE ate Ee Rdg TERM TE 


在 一 项 于 巴拿马 进行 的 研究 中 ， 雷 纳 : 沃 思 及 其 同事 对 哥伦比亚 切 叶 蚁 群落 
的 大 路 -小 径 系 统 进 行 了 整整 寺 续 一 年 的 监测 。 然 后 ， 他 们 运用 获取 的 数 
jm, (HS SHAK BIER. —A RRM SIRE AER ， 每 条 
大 路 都 会 延伸 出 很 多 分 支 。 4 条 大 路 的 砚 食 面积 分 别 为 2712、2597、 

2640、2409 平 方 米 。 因 此 ， 该 梨 蚂蚁 访问 过 的 觅 食 区 域 的 总 面积 估计 达 


了 10300 平 方 米 ( 图 示 8 ) ， 令 人 E gH. gy SRP 
TE TRUE EAE i 


对 滑 头 切 叶 蚁 、 Atta bisphaerica、 德 伦 怀 德 切 叶 蚁 、 俘 因 切 叶 蚁 、 塞 氏 美 
切 叶 蚁 、 得 克 萨 斯 切 叶 蚁 进行 的 比较 研究 不 仅 揭示 了 众多 相似 性 ， 也 揭示 


人 柴 六 结构 县 先天 性 的 集体 行为 的 声 物 。 
用 理 省 德 道 金 斯 ( Richard Dawkins ) 创造 的 一 个 比喻 来 说 ， 它们 依次 是 


每 种 超 个 体 的 “延伸 的 表 型 ”正如 蚂蚁 的 身体 构造 生理 结构 那样 ， 莫 祥 的 


建筑 特征 也 是 自然 选择 的 结果 。 它 们 是 自然 选择 在 整个 社会 层面 发 挥 作用 
的 示范 性 例证 。 就 像 生物 组 织 的 任何 其 他 类 群 水 平 的 单位 那样 ， 用 托马斯 : 
西利 的 话说 ， 它 们 的 巢 是 “自然 为 把 数 以 干 计 的 昆虫 整合 进 一 个 更 高 层次 


的 实体 而 发 展 出 的 精致 装置 。 这 个 实体 的 能 力 远 远 超越 了 个 体 的 能 


小 径 4 
E 巢穴 入 口 
— ARB 
(N Rake ( 基于 树冠 投影 ) 
50m 


图 示 8 正如 上 图 所 示 ， 哥 伦比 亚 切 叶 蚁 的 一 个 群落 的 小 径 系 统 禾 盖 了 整整 
1 公顷 ( 1 万 平方 米 ) 的 土地 。 对 疯 食 区 域 (灰色 部 分 ) 的 估算 根据 的 是 树 
冠 投影 区 域 的 回归 估计 。 BRER.Wirth , H.Herz , R.J.Reyel , 
W.Beyschlag , andB.H.lldobler , HerbivoryofLeafcuttingAnts : 
ACaseonAttacolombicaintheTropicalRainforestofPanama(NewYork : 
Springer-Verlag , 2003)]。 


在 威廉 : 莫 顿 . 惠 勒 发 表 了 把 一 个 昆虫 群落 视 为 一 个 超 个 体 的 思想 一 个 世纪 
后 ， 科 学 家 已 经 复兴 了 超 个 体 的 概念 ， 强 调 群 落 层面 的 适应 性 统计 学 和 基 
于 劳动 分 工 的 组 织 ， 把 群落 设想 为 一 个 自我 组 织 的 实体 和 社会 选择 的 目 
标 。 尤 其 是 戴 维 :S. 威 尔 逊 ( DavidS.Wilson ) 和 埃 利 奥 特 : 索 伯 

( ElliottSober ) ， 他 们 认为 ， 昆 虫 群落 可 以 成 为 真正 的 超 个 体 ， 成 为 自然 


选择 的 对 象 ， 只 要 群落 拥有 不 同 的 群体 适应 性 ， 且 群体 适应 性 中 的 变异 是 
由 遗传 变异 引起 的 。 此 外 ， 群 体 中 不 应 该 存在 繁殖 竞争 ， 或 者 按照 他 们 的 
观点 ， 群 体内 的 竞争 应 该 明显 低 于 群体 间 的 竞争 ( 
ee een ie 
在 繁 殖 竞争 的 观念 ， 那 么 文献 中 描述 的 猛 蚁 和 切 叶 蚁 社会 .二 /地 许 就 不 能 
ed 我 人 月 
的 看 法 和 绝 大 多 数 研究 人 员 普遍 持 有 的 看 法 一 致 ， 即 : 昆虫 社会 是 动态 
的 、 自 我 组 织 的 、 复 杂 程度 不 等 的 体系 。 然 而 ， 数 以 和 干 计 的 社会 性 昆虫 种 
类 展示 了 劳动 分 工 中 几乎 每 一 个 可 以 想象 到 的 等 级 ， 从 由 伴 为 繁殖 地 位 开 
展 的 竞争 ， 到 高 度 复杂 的 专门 化 的 亚 等 级 体系 。 群 落 可 以 被 称 作 超 个 体 时 
所 处 的 这 一 梯度 层面 具有 主观 任意 性 。 它 也 许 处 在 真 社会 性 的 起 点 上 (E 
德 华 .0. 威 尔 孙 倾向 于 这 一 观点 ) , 或 者 在 一 个 更 高 的 层面 上 ， 超 出 了 “不 
可 逆 点 "。 在 这 一 层面 上 ， 群 落 内 的 繁殖 地 位 竞争 大 大 降低 ,甚至 没有 ， 
群落 间 的 竞争 则 非常 猛烈 〈 伯 特 霍 尔 多 布 勒 倾向 于 这 一 观点 ) 。 


但 是 ， 无 论 我 们 采取 哪 种 标准 ， 有 一 点 几乎 可 以 肯定 ， 即 : 美洲 切 叶 蚁 属 
切 叶 蚁 的 巨大 群落 ， 及 其 互相 联系 的 共生 群体 ,还 有 极端 复杂 性 、 内 聚 性 
的 机 制 ， 值 得 我 们 将 其 视 作 迄今 为 止 在 地 球 上 发 现 的 最 大 超 个 体 予以 特别 
天 注 。 


1. A. A. Moreira, L. C. Forti, A. P. P. Andrade, M. A. C. Boaretto, and J. 
F. S. Lopes,“Nest architecture of Atta laevigata (F. Smith, 1858) 
(Hymenoptera: Formicidae),” Studies on Neotropical Fauna and 
Environment 39(2): 109-116 (2004). 


2. F. Roces, personal communication. 


3. L. L. Rockwood and S. P. Hubbell,“Host-plant selection, diet 
diversity, and optimal foraging in a tropical leafcutting ant,” Oecologia 
74(1): 55-61 (1987). 


4. H. G. Fowler and E. W. Stiles,“Conservative resource management by 
leaf-cutting ants? The role of foraging territories and trails, and 
environmental patchiness,” Sociobiology 5(1): 25-41 (1980). 


5. J. J. Howard,“Costs of trail construction and maintenance in the leaf- 
cutting ant Atta colombica,” Behavioral Ecology and Sociobiology 49(5): 
348-356 (2001). 


6. R. Wirth, H. Herz, R. J. Ryel, W. Beyschlag, and B. Hölldobler, 


10. 


Herbivory of LeafCutting Ants: A Case Study on Atta colombica in the 
Tropical Rainforest of Panama (New York: Springer-Verlag, 2003). See 
also C. Kost, E. G. de Oliveira Kost, T. A. Knoch, and R. Wirth,“Spatio- 
temporal permanence and plasticity of foraging trails in young and 
mature leaf-cutting ant colonies (Atta spp.),” Journal of Tropical Ecology 
21(6): 677-688(2005). 


A. A. Moreira, L. C. Forti, A. P. P. Andrade, M. A. C. Boaretto, and J. 
F. S. Lopes,“Nest architecture of Atta laevigata (F. Smith, 1858) 
(Hymenoptera: Formicidae),” Studies on Neotropical Fauna and 
Environment 39(2): 109-116 (2004); A. A. Moreira, L. C.Forti, M. A. C. 
Boaretto, A. P. P. Andrade, J. F. S. Lopes, and V. M. Ramos,“External and 
internal structure of Atta bisphaerica Forel (Hymenoptera: Formicidae) 
nests,” Journal of Applied Entomology 128(3): 204-211 (2004); L. C. 
Forti and F. Roces, personal communication; N. A. Weber, Gardening 
Ants: The Attines (Philadelphia: American Philosophical Society, 1972); 
J. C. Moser,“Contents and structure of Atta texana nest in 
summer,”Annals of the Entomological Society of America 56(3): 286-291 
(1963). 


T. D. Seeley, The Wisdom of the Hive: The Social Physiology of 
Honey Bee Colonies(Cambridge, MA: Harvard University Press, 1995). 
D. S. Wilson and E. Sober,“Reviving the superorganism,” Journal of 


Theoretical Biology 136(3): 337-356 (1989). 


B. Holldobler and E. O. Wilson, The Ants (Cambridge, MA: Belknap 
Press of Harvard University Press, 1990). 


致谢 


这 本 书 以 我 们 曾经 出 版 的 《 超 个 体 》 (Th Superorganism , 2009) 的 一 章 
为 基础 ， 做 了 很 大 的 扩充 。 我 们 之 所 以 写 这 本 书 ， 是 因为 我 们 想 突 出 切 叶 
蚁 值得 注意 的 社会 (“终极 超 个 体 ”) ， 并 扩充 、 增 补 国际 科学 家 群体 令 人 
着 迷 的 发 现 。 国 际 科 学 家 中 有 一 些 人 已 经 和 我 们 探讨 过 他 们 的 研究 ， 提 供 
了 文献 或 尚未 公布 的 信息 ， 或 阅读 、 评 论 过 早期 的 草稿 。 我 们 尤其 要 感谢 
雅 各 布 斯 . 布 姆 萨 马 、 卡 梅 伦 : 居 里 、 休 伯 特 :赫兹 、 克 里 斯 托 弗 : 克 列 内 达 姆 
( Christoph Kleineidam ) , REHANI STEF IHRER Sb 
HERSE ARAKNE HE) (Wolfgang Roessler), HERIR 
托马斯 -西利 、 雷 纳 : 沃 思 。 为 了 适当 地 给 这 本 书 添加 图 解 ， 我 们 做 了 特别 
NO, KZ RHR BRS. MAH. SHEE UB 

( Manfred Kaib ) 、 迈 克 尔 : 波 尔 森 、 沃 尔 夫 内 :泰勒 (Wolfgang 

Thaler ) 、 亚 力克 斯 . 怀 尔 德 (Alex Wild) 、 克 里 斯 蒂 安 : 齐 格 勒 ， 他 们 拍 
摄 的 优秀 照片 展示 了 栽培 真菌 和 切 叶 的 蚂蚁 那 奇 妙 的 农业 世界 ， 令 人 印象 
深刻 。 我 们 也 要 感谢 雅 各 布 - 萨 赫 迪 安 ( Jacob Sahertian) ， 谢 谢 他 在 彩色 
插图 设计 中 提供 的 专家 级 的 建议 。 


我 们 最 感谢 的 是 凯 斯 琳 -M. Æt (Kathleen M. Horton ) 。 她 一 流 的 图 书 
研究 、 手 稿 制作 、 编 辑 建议 价值 极 高 。 我 们 也 受益 于 我 们 的 编辑 罗伯特 : 韦 
/R (Robert Weil ) 给 予 的 鼓励 和 建议 。 


在 这 本 书 里 报告 的 伯 特 - 霍 尔 多 布 勒 的 个 人 研究 得 到 了 德国 科学 基金 会 、 国 
家 科学 基金 会 (美国 )、 亚 利 桑 那州 立 大 学 的 资助 。 爱 德 华 .0. 威尔逊 的 
个 人 研究 受到 了 国家 科学 基金 会 (TE) 的 资助 。 


相 天 专业 木 语汇 编 


群 聚 (aggregation ) : 由 不 止 一 对 配偶 或 一 个 家 庭 组 成 的 群体 ， 聚集 在 
同一 地 点 ， 但 不 以 合作 方式 〈 与 群落 相反 ) 构建 梨 穴 或 养育 后 代 。 参 


农业 寄生 物 (agroparasite ) : 植 菌 蚂蚁 群落 的 社会 性 寄生 物 。 
农业 动 掠 者 (agropredator) : 以 植 菌 蚂蚁 栽培 的 真菌 为 食 的 物种 。 


利他 主义 (altruism ) : 在 进化 生物 学 中 ， 指 的 是 降低 了 利他 主义 者 的 
基因 适应 性 ， 提 高 了 他 者 的 基因 适应 性 的 行为 。 参 看 “遗传 适应 性 ”。 


节肢 动物 (arthropod ) : 节肢 动物 门 的 任何 成 员 ， 例 如 甲壳 动物 、 蜂 
PK. TER RH, RAB. 


植 菌 蚂蚁 (attine ants, attini ) : 属于 “Attini” 类 别 的 蚂蚁 ， 它 们 全 都 
是 真菌 栽培 者 。 它 的 两 个 属 顶 切 叶 蚁 属 和 美洲 切 叶 蚁 属 切割 新 鲜 叶 子 和 其 
他 植物 的 片段 ， 加 工 成 栽培 真菌 的 培养 基 。 


生物 量 (biomass ) : 一 组 植物 、 动 物 或 微生物 的 净重 量 。 组 的 选择 出 于 
方便 研究 的 考量 ， 例 如 ， 它 可 以 是 一 个 昆虫 群落 ， 一 群 狼 ， 或 一 整 片 森 
林 。 


2a (brood) : 一 个 群落 的 全 体 未 成 熟 成 员 ， 包 括 卵 、 旺 、 幼 虫 和 成 
晴 。 卵 和 成 晴 有 时 候 不 被 认为 是 社会 成 员 ， 但 它们 仍 被 称 作 幼 虫 的 组 成 部 
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等 级 (caste) : 按照 宽泛 的 定义 ， 就 像 在 功效 学 理论 中 那样 ， 指 的 是 任 
何 一 组 具有 特殊 形态 类 型 、 年 龄 群体 或 二 者 兼 具 的 个 体 ， 它 们 在 群落 中 从 
事 专门 的 劳动 。 按 照 比较 狭窄 的 定义 ， 指 的 是 一 个 给 定 群落 里 的 任何 一 组 
在 形态 上 独特 、 在 行为 上 专门 化 的 个 体 。 


进化 支 (clade) : 一 种 或 一 组 代表 系统 发 生 树 上 一 根 独 特 分 支 的 物种 ， 
拥有 单一 的 共同 祖先 。 


无 性 繁殖 系 (clone) : 一 群 全 部 通过 无 性 繁殖 产生 源 自 同 一 亲本 的 个 
体 。 群 落 (colony) : 除 配偶 外 以 合作 方式 构筑 梨 从 或 养育 后 代 的 一 群 个 
体 (SERRER). SERR”, 


群落 气味 (colony odor) : 在 社会 性 昆虫 身体 上 发 现 的 气味 ， 为 一 个 给 
定 的 群落 所 独 有 。 通过 嗅 同 一 物种 的 另 一 个 成 员 的 群落 气味 ， 一 只 昆虫 能 
BEC ERR SSRN AUR’. 


通信 (communication ) : 一 个 有 机 体 (或 细胞 ) 做 出 的 行为 ， 改 变 了 
另 一 个 有 机 体 〈 或 细胞 ) 的 行为 的 概率 模式 。 通 信 是 可 以 “操控 的 ”， 以 有 
利于 信号 发 送 者 的 方式 改变 接收 者 的 行为 ， 或 既 有 利于 发 送 者 ， 也 有 利于 
接收 者 。 后 一 种 模式 被 称 作 相互 通信 ， 往往 见于 社会 性 昆虫 之 中 。 


Wt, WHE (eclosion ) : 指 从 肾 化 为 成 虫 ， 也 指 卵 的 贸 化 ， 但 不 太 常 
Jl, EAS (ecology) : 对 生物 体 和 环境 的 相互 影响 进行 的 科学 研究 ， 
其 中 环境 既 包 括 物理 环境 ， 也 包括 生活 于 其 中 的 其 他 有 机 体 。 


昆虫 学 (entomology ) : 对 昆虫 进行 的 科学 研究 。 


真 社 会 性 的 ( eusocial ) : 当 一 群 个 体 展现 出 以 下 全 部 三 种 特征 时 ， 就 
可 以 说 是 真 社会 性 的 : 合作 照顾 幼虫 ; 在 繁殖 上 有 劳动 分 工 ， 一 定 程度 上 
不 育 的 个 体 为 从 事 繁 殖 的 个 体 服务 ; 至 少 有 两 代 的 生命 阶段 重 直 ， 能 够 为 
群落 劳动 做 出 贡献 。 这 是 表达 “先进 社会 性 的 ”或 “高 级 社会 性 的 ”的 正式 用 
语 。 后 两 种 表达 经 常 被 使 用 ， 但 意思 不 够 准确 。 


HL (evolution) : 指 的 是 生物 体 代 际 发 生 的 任何 基因 变化 ， 或 者 更 严 
格 地 说 ， 指 的 是 群体 内 在 代 际 发 生 的 任何 基因 频率 变化 。 


外 分 泌 腺 ( exocrine gland ) : 向 身体 之 外 分 泌 或 消化 道 分 泌 的 任何 腺 
体 ， 例 如 唾液 腺 。 外 分 泌 腺 是 信息 素 最 常见 的 来 源 。 信 息 素 是 大 多 数 动物 
用 于 通信 的 化 学 物质 。 


丝 状 的 〈filamentou ) : 形状 像 细 丝 或 细 线 的 。 


柄 后 腹 (gaster) : 一 个 专业 术语 ， 时 常用 于 指称 蚂蚁 或 其 他 有 刺 膜 翅 目 
昆虫 的 后 体 或 躯干 未 端 部 分 。 


遗传 适应 性 (genetic fitnes) : 一 个 群体 中 ， 相 对 于 其 他 基因 型 ， 某 一 
基因 型 在 下 一 代 中 所 占 的 比重 。 按 照 定 义 ， 自 然 选择 最 终 使 那些 具有 最 高 
适应 性 的 基因 型 在 后 代 中 占 优 势 。 


Æ (genus , 复数 为 genera ) : 一 组 有 亲缘 关系 、 相 似 的 物种 。 例 如 ， 
蜜蜂 属 (Apk，4 种 或 4 种 以 上 的 蜜蜂 ) , AB (Canis , IR RÄ , URE 
{JAE ) 。 


梳理 行为 (grooming ) : 环 间 伴 体 表 的 行为 。 蚂 蚁 中 也 存在 自我 梳理 行 
为 ， 即 一 些 个 体 通过 称 或 用 腿 敲 打 来 清洁 自己 的 身体 。 


完全 变态 的 (holometabolous) : 在 发 育 过 程 中 经 
变 ， 有 了 明显 的 幼虫 、 肾 和 成 虫 阶段 。 例 如 ， 膜 翅 目 on 态 的 。 


SE ER (Hymenopteran) : 属于 膜 翅 目的 一 些 昆 虫 ， 也 指 膜 起 目 
成 员 ， 例 如 黄蜂 、 蜂 、 蚂 蚁 。 


菌 丝 (hypha， 复 数 为 hyphae ) : 一 种 真菌 的 丝 状 生长 。 

昆虫 社会 (insect society) : 从 严格 意义 上 讲 ， 指 的 是 一 个 真 社会 性 昆 

虫 的 群落 ( 蚂蚁、 白蚁 、 真 社会 性 黄蜂 、 真 社会 性 蜂 ) 。 本 书 采 用 的 是 广 

义 ， 指 任何 一 群 前 社会 性 或 真 社会 性 的 昆虫 。 

幼虫 (larva ) : 形态 上 与 成 虫 过 异 的 未 成 熟 阶 段 ; 包括 膜 翅 目 在 内 的 完 
全 变态 昆虫 的 特 征 。 对 白蚁 来 说 ， 这 一 术语 的 使 用 情况 特殊 ， 用 来 指称 一 

种 没有 任何 外 在 辟 芽 痕迹 或 兵 蚁 特征 的 不 成 熟 个 体 。 


生命 周期 ( life cycle) : 一 个 有 机 体 的 (或 一 个 社会 的 ) 生命 从 产生 的 
那 一 刻 到 它 繁殖 的 那 一 刻 的 全 部 生命 历程 。 


AKAI Æ (major worker) : 体形 最 大 的 工 虫 等 级 的 成 员 ， 尤 指 蚂蚁 。 


a 这 个 等 级 的 成 员 通 常 专门 负责 防御 ， 属 于 这 一 等 级 的 成 年 蚂蚁 
经 常 被 称 作 兵 蚁 。 参 看 “中 型 工 虫 * 小 型 工 虫 ”。 


WSR (mandibles) : 蚂蚁 侧 向 移动 的 显 
交配 飞行 mating fligh ) : 参看 “ 婚 飞 


中 型 工 虫 (media worker) : 在 包含 三 个 或 更 多 工 虫 等 级 的 蚁 种 中 ， 一 
个 属于 中 等 体形 等 级 的 个 体 。 参 看 “大 型 工 虫 ”小 型 工 虫 ”。 


小 型 工 虫 (minor worker ) : 最 小 的 工 虫 等 级 的 成 员 ， 尤 指 蚂蚁 。 参 
BEL a pT aA Th”, 


互惠 共生 (mutualism ) : 两 个 或 更 多 的 物种 间 的 紧密 生物 关系 (H 
Æ), 能 够 让 所 有 的 合作 方 受益 。 


侏儒 工 虫 Cnanitic worker) : 体形 极 小 的 工 虫 。 这 种 类 型 通常 仅 限 于 
一 个 巢穴 创始 虫 后 繁衍 的 第 一 代 工 虫 。 


自然 选择 ( natural selection) : 由 有 着 不 同 的 基因 型 但 属于 同一 群体 
的 个 体 对 子 代 做 出 的 存在 差别 的 贡献 。 那 些 拥 有 能 让 它们 更 好 地 适应 环境 
条 件 的 基因 编码 特征 的 个 体 将 会 更 好 地 繁殖 ， 从 而 受到 自然 选择 的 青睐 。 
这 是 查尔斯 :达尔文 提出 的 基本 机 制 ， 如 今 被 普遍 认为 是 进化 中 的 主要 引导 
力量 。 


RREI (nest odor) : 一 个 巢穴 的 独特 气味 ， 其 居住 者 能 够 通过 这 种 
气味 把 该 巢 和 属于 其 他 群落 的 巢 区 分 开 ， 或 至 少 能 和 周边 环境 区 分 开 。 在 
某 些 情况 下 ， 昆 虫 ( 例如 蜜蜂 和 一 些 蚂蚁 ) 能 够 通过 气味 ， 确 定 巢 的 方 
向 。 密 蜂 的 巢 六 气味 通常 被 称 作 蜂 房 气味 。 参 看 “群落 气味 ”。 


& t (nuptial fligh ) : 有 起 的 雌 虫 和 雄 虫 的 交配 飞行 。 


uk (odor trail) : 一 只 昆虫 留 下 的 化 学 踪迹 ， 另 外 一 只 昆虫 会 遵循 它 
行动 。 气 味 物质 通常 被 称 作 踪 迹 信息 素 或 踪迹 物质 。 


腹 柄 (petiole) : 有 刺 膜 翅 目 昆虫 "腰部 ”的 第 一 节 ， 实 际 上 是 第 二 腹 
结 ， 因 为 第 一 腹 结 ( 并 胸 腹 节 ) 和 胸部 结合 在 了 一 起 。 


信息 素 (pheromone) : 一 种 化 学 物质 或 多 种 化 学 物质 的 混合 ， 通常 是 
腺 分 泌 物 ， 用 于 一 个 物种 个 体 之 间 的 通信 。 一 个 个 体 释 放 信 息 素 作为 信 
号 ， 另 一 个 个 体 在 尝 到 或 嗅 到 它 之 后 做 出 回应 。 最 初 的 信息 素 改变 了 个 体 
的 生理 ， 让 它们 为 新 的 行为 模式 做 好 准备 。 释 放 者 的 信息 素 直接 引发 了 回 
应 。 


系统 发 生 史 (phylogeny) : 一 个 特定 有 机 体 群体 的 进化 史 ; 也 指 “ 谱 
RE, 显示 哪些 物种 (或 物种 群体 ) 产生 了 其 他 物种 。 


t$ (pupa) : 完全 变态 的 昆虫 ( 其 中 包括 膜 起 目 昆虫 ) 不 活动 的 龄 期 。 
在 该 龄 期 中 ， 会 完成 成 为 成 虫 所 需 的 发 育 。 


虫 后 (queen) : 半 社 会 性 或 真 社 会 性 昆虫 繁殖 等 级 中 的 成 员 。 虫 后 等 级 
的 存在 也 必须 以 群落 生命 周期 某 个 阶段 上 的 工 虫 等 级 的 存在 为 先决 条 件 。 
根据 繁殖 等 级 的 功能 性 界定 ， 虫 后 在 也 许 在 形态 上 与 工 虫 并 无 不 同 ; 这 样 
的 个 体现 在 被 称 作 可 育 工 虫 ， 意思 是 交配 过 的 工 虫 。 如 果 有 人 使 用 形态 标 
准 ， 那 么 虫 后 等 级 就 是 通过 其 明显 不 同 于 工 蚁 等 级 的 解剖 构造 而 被 界定 
的 。 


IEA ( recruitment) : 一 种 特殊 的 聚集 形式 。 通 过 它 ， 一 个 社会 的 成 员 
被 引 向 空间 中 的 某 个 点 ， 在 那里 按照 要 求 进行 工作 或 从 事 其 他 集体 活动 。 


征召 踪迹 (recruitment trail) : 侦察 工 虫 留 下 的 一 条 嗅 迹 ， 征 召 梨 伴 去 一 
个 贡 食 点 、 一 个 值得 期 待 的 新 巢 址 、 蝎 壁 中 的 一 道 裂缝 ， 或 别 的 某 个 需要 
众多 工 虫 协助 的 地 方 ， 例 如 领地 的 防御 工作 。 


社会 性 昆虫 ( social insect) : 在 严格 意义 上 和 一 般 意义 上 (用 于 “真正 
的 ”或 “先进 的 ”社会 性 昆虫 ) ， 指 的 是 属于 一 个 真 社会 性 物种 的 昆虫 ， 例 如 
蚂蚁 、 和 白蚁 、 真 社会 性 黄蜂 或 蜂 的 成 员 、 甲 虫 、 葡 马 、 蚜 虫 。 在 广义 上 ， 
指 的 是 生活 在 一 个 有 内 聚 力 的 群体 中 的 昆虫 。 在 这 个 群体 里 ， 成 员 以 一 种 
能 够 把 它们 结合 在 一 起 的 方式 互动 。 


42 (society ) : 一 群 属于 同一 物种 的 个 体 ， 以 一 种 合作 的 方式 被 组 织 
起 来 。 存 在 超出 单纯 性 行为 的 合作 本 性 的 互相 沟通 是 其 判断 标准 。 社 会 生 
物 学 (sociobiology) : 对 各 种 社会 行为 的 生物 基础 进行 的 系统 研究 。 


EH (soldier) : 一 种 专门 进行 群落 防御 的 工 虫 等 级 的 成 员 。 


物种 (species) : 生物 分 类 学 中 基本 的 低级 分 类 单位 ， 由 一 群 或 数 群 亲 
缘 关 系 相近 、 相 似 的 有 机 体 构 成 。 按 照 比较 狭义 的 界定 ， 一 个 生物 物种 所 
包含 的 个 体 彼此 能 够 自由 地 进行 杂交 繁殖 ， 但 在 自然 条 件 下 不 能 与 其 他 物 
种 的 成 员 进 行 杂 交 繁 殖 。 


受精 二 (spermatheca) : 雌性 昆虫 体内 的 接收 器 ， 精 子 被 储存 在 那 
里 ， 也 被 称 作 精 子 袋 。 


BER (sternite) : 一 种 腹部 甲 片 ， 被 结合 线 衔接 的 体 壁 的 一 部 分 ， 位 于 
腹部 。 参 看 “ 背 甲 ” 


摩擦 发 声 (stridulation ) : 通过 身体 表面 两 部 分 的 摩擦 而 进行 的 声音 制 
造 或 身体 振动 。 一 个 昆虫 群体 (包括 蝗虫 、 蜂 蛇 ， 以 及 众多 蚁 种 ) ABS 
门 的 摩擦 发 声 器 官 。 


特大 型 工 虫 (super-major ) : 一 种 特别 大 的 大 型 工 虫 (AR, BRE 
E) ， 在 体形 上 大 大 超越 普通 的 工 虫 。 


超 个 体 (superogranism ) : 一 个 社会 ， 例 如 一 个 真 社 会 性 昆虫 群落 ， 

拥有 与 单个 有 机 体 的 生理 特征 相似 的 组 织 特征 。 例 如 ， 真 社会 性 群落 被 分 
成 繁殖 等 级 ( 类 似 于 性 腺 ) 和 工 虫 等 级 ( 类 似 于 身体 组 织 ) ; 通过 营养 交 
换 和 照料 ， 它 的 成 员 可 以 交换 营养 物 和 信息 素 (类似 于 循环 系统 ) 。 在 数 
以 千 计 的 已 知 社会 性 昆虫 物种 中 ， 劳 动 分 工 呈 现 出 我 们 可 以 想象 到 的 几乎 
所 有 等 级 ， 从 巢 伴 中 为 繁殖 地 位 进行 的 类 似 竞争 的 行为 ， 到 高 度 复杂 的 专 
门 化 亚 等 级 体系 。 在 这 一 梯度 上 群落 可 以 被 称 作 超 个 体 是 主观 的 ; 它 也 许 


处 在 真 社会 性 的 起 点 上 ( 爱德华 0. 威尔逊 所 持 观 点 ) ， 或 处 在 一 种 更 高 
的 层面 上 ， 超 出 了 “不 可 逆 点 ”， 其 中 群落 内 为 繁殖 地 位 进行 的 竞争 被 大 大 
减少 或 完全 不 存在 ( 伯 特 - 霍 尔 多 布 勒 持 这 种 观点 ) 。 


HE (symbiosis) : 一 个 物种 的 成 员 与 另 一 物种 的 成 员 结 成 的 密切 的 、 
时 间 相 对 较 长 、 相 互 依赖 的 关系 。 共 生 的 三 种 主要 形式 是 偏 利 共 生 、 互 利 
共生 、 寄 生 。 


AH (tergite) : 一 种 背部 骨 片 ; 被 结合 线 衔接 的 体 壁 的 一 部 分 ， 位 于 
Bak, $2 Nm" 


领地 (territory) : 通过 明显 的 防御 或 侵略 性 的 宣传 ， 利 用 击 退 的 方 
式 ， 被 一 只 动物 或 一 群 动 物 (例如 ， 一 个 蚂蚁 群落 ) 在 一 定 程度 上 独占 的 
一 片区 域 。 


踪迹 信息 素 (trail pheromone) : 被 一 只 动物 以 嗅 迹 形式 留 下 的 一 种 
物质 ， 同 一 物种 的 其 他 成 员 会 遵循 这 一 踪迹 行动 。 


SFIN (trophic egg) : 一 种 通常 在 形态 上 退化 、 不 可 能 生存 、 被 喂 给 
其 他 群落 成 员 的 卵 。 


工 虫 (worker ) : 半 社 会 性 或 真 社会 性 物种 中 的 非 繁殖 的 、 劳 动 等 级 的 
成 员 。 工 虫 等 级 的 存在 以 王室 ( 繁殖 ) 等 级 的 存在 为 前 提 。 在 膜 者 目 昆 虫 
中 ， 尤 其 是 在 蚂蚁 和 蜂 中 ， 工 虫 等 级 可 以 从 形态 上 加 以 界定 ， 强 调 大 多 数 
物种 中 的 工 虫 和 虫 后 存在 形态 上 的 显著 差异 ; 工 虫 等 级 也 可 从 功能 上 加 以 
界定 ， 例 如 在 一 些 缺 乏 蚁 后 等 级 的 猛 蚁 蚁 种 中 ， 以 及 一 些 蜂 种 中 。 在 白蚁 
中 ， 这 一 名 称 仅 指 称 白蚁 科 中 能 够 完全 没有 翅膀 、 拥 有 缩小 的 翅 胸 节 、 眼 
睛 、 生 殖 器 官 的 个 体 。 


